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1 UVOD  
 
Zračni tokovi, ki prenašajo za živali pomembne informacije, imajo pogosto specifičen 
časovno-prostorski vzorec. Sposobnost detekcije teh tokov in dekodiranja vsebovane 
informacije lahko živali omogoči določitev identitete vira, njegovega položaja, smeri, 
hitrosti premikanja, itd. Pajek Cupiennius salei, na primer, lahko prepozna tokove, ki jih 
med letom ustvarja muha, ter jo ujame v zraku. To mu omogoča kompleksen in specifičen 
sistem filiformnih senzil na sprednjih okončinah (Barth in sod., 1988). Filiformni tip senzile 
ima gibljiv čutilni lasek, ki ga iz ravnovesne lege odkloni zračni tok (Markl in Tautz, 1975; 
Shimozawa in Kanou, 1984a). Stopnja odklona je odvisna od hitrosti in frekvence toka ter 
dolžine laska. Krajši laski so uglašeni na višje frekvence, daljši pa na nižje. Ker gre za 
tokovni receptor, je smer odklona določena s smerjo toka, razen če je gibanje laska omejeno 
s strukturo vpetja (Tautz, 1977). Lastnosti, kot so amplituda, hitrost in smer odklona, čutilna 
celica zakodira v vlak akcijskih potencialov. V primeru pajka C. salei in nekaterih vrst 
žuželk so bile zelo temeljito preučene časovno-prostorske lastnosti nekaterih relevantnih 
naravnih dražljajev, mehanske lastnosti filiformnih senzil, interakcija čutilnega laska z 
zračnim tokom, fiziološki odziv senzil in internevronov ter vedenjski odziv živali (Görner, 
1965; Görner in Andrews, 1969; Christian, 1971; Markl in Tautz, 1975; Tautz, 1977; Camhi, 
1980; Gnatzy, 1986). Veliko manj pa vemo o kodiranju lastnosti dražljaja na nivoju 
populacije senzil. Prevladuje prepričanje, da je natančnost kodiranja dražljaja odvisna od 
števila senzil. Veliko število različno dolgih čutilnih laskov z različno smerno občutljivostjo 
naj bi omogočalo časovno in prostorsko analizo frekvence, intenzitete in smeri posameznih 
komponent kompleksnega dražljaja z visoko ločljivostjo (Camhi, 1980; Shimozawa in 
Kanou, 1984a, b; Barth in sod., 1988). V nasprotju z večino modelnih organizmov, ki imajo 
več sto senzil, imajo številne stenice le nekaj deset senzil, ki so vrstno specifično nameščene 
na zadku in se glede na dolžino laska in fiziološke lastnosti uvrščajo v zgolj nekaj razredov 
(Drašlar, 1973; Gaffal, 1976). Pojavi se vprašanje, kakšna je funkcija tako reduciranega 
sistema, kakšno vlogo igrajo posamezni tipi senzil in kako natančno lahko takšen sistem 
kodira lastnosti dražljaja. 
 
V magistrski nalogi smo poskušali ugotoviti, ali obstajajo razlike v odzivu senzil rdečega 
škratca ali šuštarja, Pyrrhocoris. apterus (Linnaeus, 1758) sinusni zračni tok in ali te razlike 
kodirajo lastnosti dražljaja. P. apterus ima na zadku 28 senzil, ki jih glede na dolžino 
čutilnega laska in fiziološki odziv delimo v tri osnovne tipe T1, T2 in T3 (Drašlar, 1973). 
Njihova funkcija ni znana. V dosedanjih študijah so bile opredeljene lastnosti fiziološkega 
odziva vseh treh tipov na neposredno odklanjanje čutilnega laska (Škorjanc, 2008; Šuštar, 
2016). Izmerjeni so bili tudi hitrostni profil zračnega toka ob posameznih delih zadka in 
lastnosti sklopitve zračnega toka s čutilnim laskom senzil T1 (Škorjanc, Steinmann in Casas, 
neobjavljeni podatki). V tej raziskavi smo izmerili amplitudo, hitrost in fazni zamik odklona 
čutilnih laskov lateralne skupine senzil T1 in T2 ter njihov fiziološki odziv na sinusni zračni 
tok. Med seboj smo primerjali senzile na različnih členih zadka pri različnih frekvencah in 
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položajih vira toka. Pred izvedbo fizioloških meritev smo morali razviti metodo, ki je 
omogočala registracijo živčnih impulzov senzil na intaktni živali v naravnem položaju telesa 
in ki ni ovirala zračnega toka v bližini senzil. V zadnji fazi naloge smo izmerili še fiziološki 
odziv senzil na zračni tok, ki ga med letom proizvaja muha. Znano je namreč, da nekatere 
vrste muh zajedajo na nekaterih vrstah stenic ter s tem morda vršijo selekcijski pritisk, ki je 
vplival na razvoj sistema senzil. 
 
1.1 CILJI NALOGE 
 
- Postavitev sistema, ki omogoča generiranje zračnega toka s poljubno frekvenco, amplitudo 
in smerjo glede na žival. 
 
- Določitev kota, hitrosti in faze odklona čutilnega laska pri različni amplitudi, smeri in 
frekvenci sinusnega zračnega toka. 
 
- Razvoj metode za registracijo živčnih impulzov senzil z minimalnim vplivom na zračni 
tok. 
 
- Registracija živčnih impulzov senzil T1, T2 in T3 pri tokovih z različnimi časovnimi in 
prostorskimi lastnostmi. 
 
- Sočasna registracija živčnih impulzov iz vsaj dveh skupin senzil na ipsi- ali kontralateralni 
strani zadka. 
 
- Registracija odziva senzil T1 in T2  na zračne tokove, ki jih med letom ustvarja muha. 
 
- Obdelava podatkov in določitev odvisnosti med odzivom senzil in lastnostmi zračnega 
toka. 
 
1.2 DELOVNE HIPOTEZE 
 
1. Odziv posameznih senzil T1, T2 in T3 na 5. členu zadka je odvisen od frekvenčnih 
lastnosti, amplitude in smeri zračnega toka. 
 
2. Med senzilami prihaja do razlik v fazi in amplitudi odziva, ki sta odvisni od lastnosti 
zračnega toka ter lege senzil (ipsi- ali kontralateralna lega). 
 
3. Kodiranje lastnosti zračnega toka poteka na nivoju populacije senzil, zato je iz 
primerjave odziva posameznih parov ali večjih skupin senzil mogoče bolj natančno 
oceniti lastnosti zračnega toka kot iz odziva posamezne senzile. 
   
3 
Šolinc G. Vpliv prostorskih in časovnih lastnosti zračnega toka na odziv filiformnih senzil stenice Pyrrhocoris apterus. 
Mag. delo. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij molekulske in funkcionalne biologije, 2017 
 
 
2 PREGLED OBJAV 
 
Filiformne senzile so preprosti mehanoreceptorji členonožcev, ki se odzovejo na zračni tok.  
Opisane so bile pri naslednjih skupinah: na cerkih ščurkov (Gnatzy, 1976; Camhi, 1980), 
ravnokrilcev (Gnatzy in Tautz, 1980), pri nekaterih ščetinorepkah (Berg, 1994), gosenicah 
metuljev (Markl in Tautz, 1975; Tautz, 1977), stenicah (Drašlar, 1973; Gaffal, 1976), pajkih 
(Christian, 1971; Görner, 1965; Görner in Andrews, 1969) in drugih pajkovcih (Hoffman, 
1967; Messlinger, 1987), ter pri nekaterih drugih členonožcih (Haupt, 1970; Bareth in 
Juberthie-Jupeau, 1986; Casas in Dangles, 2010). 
 
Njihova funkcija je pri nekaterih žuželkah dobro opredeljena. Sodelujejo pri zaznavi 
nevarnosti, stabilizaciji in orientaciji telesa v prostoru in znotraj-vrstni komunikaciji (Tautz 
in Markl, 1978; Gnatzy in Heußlein, 1986). Gosenica metulja Barathra brassicae s senzilami 
zazna oscilacije zraka, ki nastanejo pri utripu kril plenilske ali parazitske ose, in obmiruje. 
Tak odziv poveča možnost preživetja za 30 % (Tautz in Markl, 1978). Pri murnih, predvsem 
pri vrsti Acheta domesticus, so pokazali podoben odziv na letečo plenilsko oso vrste Liris 
niger. Čriček lahko zazna oso tudi, ko ta po tleh teče proti njemu, in se odzove z brco z 
zadnjimi nogami (Gnatzy in Heußlein, 1986). Umetno proizveden sunek vetra pri murnih in 
drugih ravnokrilcih ter ščurkih izzove pobeg od dražljaja (Camhi in sod., 1978; Gnatzy in 
Heußlein, 1986; Jacobs, 1995). Pri ščurkih je sistem senzil na cerku, poleg pobega, 
pomemben tudi za stabilizacijo leta (Fraser, 1977), medtem ko kobilice Schistocerca 
gregaria stabilizirajo let s pomočjo filiformnih senzil, ki so nameščene na dorzalni strani 
glave (Camhi, 1969).  Filiformne senzile pa uporabljajo tudi plenilci za zaznavo plena. 
Največ študij so naredili na pajku vrste Cupiennius salei. Ta s sistemom senzil, ki jih pri 
pajkih imenujemo trihobotriji, z veliko natančnostjo zazna položaj in identiteto muhe, ki leti 
proti njemu ter jo v skoku ujame (Barth, 2002a). Poleg tega lahko s senzilami zazna tudi 
živali, ki se gibljejo po podlagi (Barth, 2004).  
 
2.1 ZRAČNI TOK 
 
Filiformne senzile s čutilnim laskom zaznajo enosmeren ali spremenljiv zračni tok. Če se 
objekt premika, spravi delce zraka v svoji bližini v gibanje. Če je premikanje ritmično, delci 
svojo energijo prenesejo na sosednje delce, ki začnejo nihati okoli svojega izhodiščnega 
položaja. Motnja se širi vzdolž smeri nihanja delcev in zaradi stisljivosti zraka povzroča 
nihanje zračnega tlaka, oziroma zvok. Gibanje delcev in tlačne spremembe vzdolž medija so 
med seboj povezane, saj do tlačnih razlik ne more priti brez premika delcev. Nihanje delcev 
lahko opišemo s frekvenco, oziroma hitrostjo ali pospeškom delcev. Ko govorimo o širjenju 
zvoka, je potrebno ločiti bližnje in daljno zvočno polje. Vemo, da so spremembe v tlaku 
vedno posledica premika delcev, ni pa nujno, da premiki delcev vedno privedejo do razlike 
v tlaku. V bližini vira govorimo o bližnjem polju, kjer prihaja do velikih premikov delcev. 
Zrak se pri tem ne stisne, pač pa nastanejo zračni tokovi okoli vira. Posledično ne pride do 
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razlik v tlaku ter prenosa energije na sosednje delce. V daljnem polju delci nihajo okoli svoje 
ravnovesne lege. Pri tem nastajajo tlačne spremembe, ki potujejo v smeri nihanja delcev. V 
daljnem polju je amplituda premika delcev majhna. Velikost bližnjega polja je odvisna od 
frekvence nihanja in velikosti vira zvoka. Za preproste vire velja, da amplituda premika 
delcev v bližnjem polju pada s kvadratom oddaljenosti od vira, amplituda premika delcev, 
ki povzroči tlačne razlike, pa pada linearno z oddaljenostjo. Vpliv bližnjega polja je zato 
treba upoštevati pri oddaljenosti od vira, ki je manjša od polovice valovne dolžine valovanja 
(Tautz, 1977). 
 
Živali so sposobne zaznati spremembe v zračnem tlaku in premike zračnih delcev (zračni 
tok) z dvema različnima tipoma receptorjev. Za zaznavo sprememb v tlaku je dovolj že s 
stisljivim medijem napojena toga komora z eno gibljivo stranico ali elastično membrano, ki 
niha zaradi nihanja tlaka. Ker je tlak skalarna količina, je orientacija membrane v prostoru 
nepomembna. Senzor za zaznavo toka ne sme predstavljati ovire za tok, biti mora ozek, 
lahek in gibljiv, tako da lahko sledi oscilaciji delcev. Takšen senzor je čutilni lasek 
filiformnih senzil. Ker je tok delcev vektor, ima torej določeno smer, se tudi lasek odklanja 
v smeri tega vektorja. To pomeni, da je smer zračnega toka eksplicitno kodirana s smerjo 
odklona laska. Lasek, ki se odzove na oscilirajoč tok, bo občutljiv tudi na kontinuiran 
usmerjen tok in obratno, če je tok zadosti močan in če senzila ne deluje kot povsem tonični 
ali kot povsem fazični receptor (Tautz, 1979). 
 
2.1.1 Lastnosti naravnih dražljajev 
 
Zračni tokovi, ki se pojavljajo v naravnem okolju in so pomembni za živali, so zelo različni 
in pogosto kompleksni. Če se na primer plenilec živali približuje po tleh, pred sabo potiska 
zrak in ustvarja zračne tokove. Na razdalji, ki običajno še omogoča živali pobeg, je 
intenziteta toka nizka, prevladujejo pa frekvence pod 20 Hz (Rinberg in Davidowitz, 2003; 
Gnatzy in Kämper, 1990). Če pa se plen/plenilec, npr. muha ali osa, približuje v letu, poleg 
nizkofrekvenčnih zračnih tokov ustvarja oscilacije zračnega toka s frekvenco utripanja kril 
(Gnatzy in Heußlein, 1986). Časovna dinamika takšnega dražljaja je kompleksna. Ko se 
muha približuje pajku C. salei, ta najprej zazna eksponentno naraščajočo hitrost zračnega 
toka z zelo malo fluktuacijami (frekvenca manj kot 10 Hz). Temu sledi začetek faze z 
velikimi fluktuacijami hitrosti toka (frekvenca med 10 in 70 Hz), kar sproži skok pajka. Ko 
muha preleti pajka, se hitrost zračnega toka počasi zmanjšuje (Klopsch in sod., 2012; 
Klopsch in sod., 2013).    
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2.2 FILIFORMNA SENZILA 
 
Vse filiformne senzile imajo tanek čutilni lasek, ki ga odkloni že šibek zračni tok. Druge 
lastnosti senzil se med različnimi skupinami členonožcev lahko nekoliko razlikujejo      
(Slika 1). Pri žuželkah lasek oživčuje ena čutilna celica, ki leži neposredno pod kutikulo in 
je na lasek pritrjena s čutilnim dendritom. Čutilno celico obdaja skupina pomožnih celic, ki 
v ontogenezi vodijo razvoj senzile, pri odrasli senzili pa vzdržujejo sestavo receptorske limfe 
okoli čutilnega dendrita in so neposredno vključene v generiranje receptorskega toka 
(Škorjanc, 2008; Keil, 1997; Thurm, 2001). 
 
 
 
Slika 1: Sistemi filiformnih senzil pri različnih živalskih skupinah. A, C Senzile na cerkih odrasle samice 
cvrčka, Acheta domesticus B Polje s tremi različnimi filiformnimi senzilami (T1, T2 in T3) na 5. členu zadka 
stenice Pyrrhocoris apterus. D Trihobotriji na nogi pajka Cupiennius salei. Prirejeno iz Jacobs, 1995 (A), 
Miller in sod., 2011 (C), Klopsch in sod., 2012 (D) in Kazimir Drašlar, osebni arhiv (B). 
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2.2.1 Čutilni lasek 
 
Frekvenčni odziv čutilnega laska je odvisen od treh komponent: maksimalne možne stopnje 
odklona (določene z geometrijo vsadiščne jamice), učinka mejne plasti zraka ob površini 
substrata, na katerem je lasek, in mehanskih lastnosti laska in njegovega vpetja (Humphrey, 
1993; Barth, 2002b; Bathellier, 2012).  
 
 
Slika 2: Vpliv mejne plasti zraka in mehanskih lastnosti senzile na odklon čutilnega laska. A Mejna plast 
zračnega toka ob površini substrata. Puščice označujejo hitrost gibanja zračnih delcev v nihajočem zračnem 
toku z valovno dolžino . Zaradi interakcije med substratom in zračnimi delci je hitrost toka v mejni plasti 
zmanjšana. B Poenostavljen mehanski model čutilnega laska. Zračni tok deluje na lasek (L = dolžina, d = 
premer) z navorom T, ki je odvisen od hitrosti toka. Navor povzroči odklon laska, na katerega vplivajo njegov 
vztrajnostni moment (I) ter viskozne (R) in elastične (S) lastnosti vsadišča. Prirejeno po Barth 2002a (A, B). 
Mejna plast je sloj zraka ob površini substrata, kjer je hitrost toka zaradi viskoznosti 
upočasnjena. Bolj kot se oddaljujemo od površine, hitrejše je premikanje zračnih delcev 
(Slika 2A). Mejna plast je definirana kot sloj od površine do mesta, kjer hitrost doseže 99%  
hitrosti delcev v daljnem polju  (Prandtl in Tietjens, 1934). Čim višja je frekvenca oscilacij, 
tem tanjša je mejna plast (Humphrey in sod., 1993; Barth in sod., 1993; Devarakonda in sod., 
1996; Humphrey in sod., 2003a; Humphrey ni sod., 2003b; Cummins in sod., 2007).  
 
Lasek se v odsotnosti učinka mejne plasti vede kot invertirano nihalo z lastno frekvenco 
nihanja (Slika 2B). V modelu ga lahko nadomestimo z valjem dolžine L in premera d, ki ima 
vztrajnostni moment (I). Nameščen je navpično na površino vsadišča in rotira okoli svoje 
baze. Lasek se zaradi navora (T), s katerim nanj deluje zračni tok, odkloni iz ravnovesne 
lega za kot θ. Velikost navora je odvisna od kota med zračnim tokom in laskom. Vsadišče 
laska odklonu nasprotuje zaradi viskoznih (R) in elastičnih (S) lastnosti. Posledično je 
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nihanje laska dušeno, s široko resonančno krivuljo (Humphrey in sod., 1993; Bathellier in 
sod., 2012).  
 
Uglasitev laska na določeno amplitudno in frekvenčno območje dražljaja v veliki meri 
določa njegova dolžina (Barth, 2002b). Pri nizkih frekvencah zračnega toka je stopnja 
odklona laska odvisna od razmerja med debelino mejne plasti zraka in dolžino laska. Pri 
nizkih frekvencah, ko je mejna plast debela, je odklon daljših laskov večji, vendar zaradi 
večjega vztrajnega momenta ne morejo slediti visokim frekvencam enako dobro kot krajši 
laski. Posledično so daljši laski uglašeni na nižje frekvence, krajši pa na višje frekvence.  
 
Pri murnih in ščurkih sta baza laska in vsadiščna jamica oblikovani tako, da omogočata 
odklanjanje laska le v preferenčni ravnini. Amplituda odklona je zato odvisna tako od hitrosti 
kot tudi smeri toka. Odklon je največji, če je smer toka vzporedna s preferenčno ravnino 
odklona (Gnatzy in Tautz, 1980)  
 
2.2.2 Odziv čutilne celice na odklon laska 
 
Čutilna celica se na odklon laska odzove s proženjem živčnih impulzov. Odklon laska 
povzroči deformacijo dendrita čutilne celice, ki se pripenja na bazo laska. Stopnja 
deformacije je odvisna od stopnje odklona. Deformacija dendrita povzroči spremembo 
deleža odprtih mehansko občutljivih ionskih kanalov in s tem prevodnost membrane, ki 
vpliva na amplitudo receptorskega toka ter posledično na proženje impulzov. Številne 
čutilne celice filiformnih senzil so spontano aktivne, kar pomeni, da prožijo impulze, tudi ko 
je lasek v izhodiščni legi (Thurm, 1974; Thurm in Wessel, 1979; Erler in Thurm, 1981; 
Thurm in sod., 1983; Erler, 1983; Shimozawa in Kanou, 1984a).  
 
Odziv čutilne celice senzil ima kratko latenco. Latenca nekaj 10 μs kaže na to, da sila 
deformacije dendrita deluje neposredno na ionske kanale, brez vmesne encimske kaskade 
(Thurm, 2001). Čeprav nimajo encimske kaskade, ki bi ojačila signal, je občutljivost 
filiformnih senzil izjemna. Pri dvopikastem sredozemskem murnu, Gryllus bimaculatus je 
pražni kot odklona senzil 0,002° (Shimozawa in Kanou, 1984b), Shimozawa  in sod. (1998) 
pa celo ocenjujejo, da je minimalna energija, ki je potrebna za odziv senzil, le 4×10-21 J. 
Tako velika občutljivost je mogoča zaradi optimiziranih mehanskih lastnosti laska (Tautz, 
1977), velike prevodnosti mehansko občutljivih ionskih kanalov (Thurm, 2001) in velike 
gonilna napetosti, ki poganja receptorski tok (Küppers, 1974; Küppers in Thurm, 1974; 
Thurm, 1974; Thurm in Wessel, 1979).  
 
Poleg strukturno določene preferenčne ravnine odklona laska je za kodiranje smeri dražljaja 
pomembna tudi smerna občutljivost fiziološkega odziva čutilne celice. Večina žuželčjih 
senzil je smerno občutljiva in se na odklon laska v ekscitatorno smer odzove s povečanjem 
frekvence impulzov, v nasprotno smer pa z zmanjšanjem frekvence impulzov (Shimozava 
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in Kanou, 1984a,b). Smerno občutljive senzile imajo spontano aktivnost, ki nastavi ničelni 
nivo, ki je nato moduliran s smerjo odklona. Senzile s krajšimi laski so običajno smerno 
neobčutljive in se odzovejo s povečanjem frekvence impulzov pri odklonu laska v katerokoli 
smer (Shimozawa, 1984a). Za te senzile je značilna odsotnost ali nižja frekvenca spontane 
aktivnosti. Izjema so čutilne celice senzil pri pajkih, ki so smerno občutljive, niso pa 
spontano aktivne. Vsak lasek je sklopljen s 3-4 čutilnimi celicami, vsaka pa ima različno 
smerno občutljivost (Barth, 2002b). 
 
Na pravokoten dražljaj se senzila lahko odzove s toničnim, fazičnim ali fazično-toničnim 
odzivom. Odziv večine senzil je fazičen. To pomeni, da se senzila na pravokoten dražljaj, 
kjer v prvem delu s konstantno hitrostjo odklanjamo lasek, odzove najmočneje. V delu 
dražljaja, kjer pa senzilo držimo iz ravnovesne lege pri konstantnem kotu, pa se odziv vrne 
na mirovni nivo (Buno in sod., 1981). Senzile s fazičnim odzivom so primerne za kodiranje 
hitrih spremenljivih dražljajev. Če je adaptacija delna in se frekvenca impulzov v statičnem 
delu dražljaja ne povrne na mirovni nivo, govorimo o fazično-toničnem odzivu. Tak odziv 
je značilen za senzile z daljšim laskom in omogoča poleg kodiranja hitrosti tudi kodiranje 
stopnje odklona (Škorjanc, 2008).  
 
Odziv čutilne celice na draženje z zračnim tokom je odvisen od lastnosti čutilne celice in od 
mehanskih lastnosti čutilnega laska ter njegove sklopitve s tokom (Shimozawa in Kanou, 
1984a,b; Kämper in Kleindiendt, 1990; Barth in sod., 1993; Humphrey in sod., 1993). Med 
transformacijo odklona laska v živčne impulze čutilna celica deluje kot frekvenčno sito, ki 
določene komponente dražljaja prenese bolj učinkovito kot druge. Frekvenčna odvisnost se 
kaže tako na nivoju vzdržanega praga kot na nivoju odziva na nadpražne dražljaje. Pri pajku 
C. salei je v frekvenčnem območju med 10 in 500 Hz pražni kot odklona manjši od 1°, v 
območju med 50 in 100 Hz pa med 0,01° in 0,1°. Med trihobotriji z različno dolgimi 
čutilnimi laski ni razlik (Barth in Höller, 1999). Pri murnu vrste Grillus bimaculatus pa je 
pražni kot odklona med senzilami z različno dolgimi laski različen. Senzile z daljšim laskom 
imajo nižji vzdražni prag (Shimozawa in Kanou, 1984a). Pri odzivu na nadpražni dražljaj 
čutilna celica deluje kot pasovno frekvenčno sito. Pri trihobotriju z dolžino laska 500 µm 
pajka C. salei je na primer uglašena na frekvence med 50 in 100 Hz (Barth in Höller, 1999). 
Landolfa in Miller (1995) ugotavljata, da se pri murnu Acheta domesticus fiziološki odziv 
na neposredno nadpražno odklanjanje laska pri senzilah z različno dolgimi laski ne razlikuje. 
Torej so razlike v odzivu na zračni tok posledica predvsem mehanskih lastnosti čutilnega 
laska in njegove sklopitve z zračnim tokom.  
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2.2.3 Integracija informacije posameznih senzil 
 
Število čutilnih laskov in variabilnost njihove dolžine sta ključna za kodiranja širokega 
amplitudnega in frekvenčnega območja dražljaja ter natančno kodiranje njegove prostorske 
in časovne dinamike (Jacobs, 1995; Magal in sod., 2006). V primeru cerkalnega sistema 
čričkov imajo podpopulacije senzil različne preferenčne ravnine odklona. Zaradi velikega 
števila senzil se na dražljaj iz katerekoli smeri odzove velika podpopulacija laskov (Palka in 
sod., 1977; Jacobs, 1995). Veliko število senzil z različno dolgimi laski poveča tudi 
dinamično območje sistema. Območje hitrosti zračnega toka, na katerega se muren odzove, 
obsega tri velikostne razrede (0,1 m/s do nekaj m/s), medtem ko je dinamično območje ene 
senzile približno en velikostni razred (Camhi in sod., 1978; Stabel in sod., 1985; Gnatzy in 
Kämper, 1990; Kämper in Kleindienst, 1990; Jacobs, 1995).  
 
Lastnosti dražljaja so na nivoju celotnega sistema senzil kodirane v kombinaciji odzivov 
posameznih enot. Podrobno je bilo preučeno kodiranje smeri dražljaja pri ščurku in murnu. 
Pri murnu aksoni čutilnih celic potujejo v zadnji abdominalni ganglij, kjer se povežejo z 
internevroni, ki prenesejo informacijo v motorične centre v torakalnih ganglijih in v 
možgane (Baba in sod. 1995). V gangliju so aksoni razporejeni tako, da so različne smeri 
dražljaja v vodoravni ravnini živali predstavljene v različnih delih ganglija, prehod med 
njimi pa je zvezen (Bacon in Murphey, 1984; Walthall in Murphey, 1986; Jacobs in Nevin, 
1991). Vsak dražljaj izzove odziv vseh čutilnih nevronov, pri čemer je velikost odziva 
odvisna od kota med smerjo dražljaja in preferenčno ravnino odklona laska. Posledično 
dražljaj izzove specifičen vzorec aktivacije nevronske mape, ki pa je zaradi široke 
uglasitvene krivulje čutilnih celic razširjen po velikem območju ganglija. 
 
Informacija pri vseh ravnokrilcih potuje iz zadnjega abdominalnega ganglija v višje centre 
po majhnem številu orjaških internevronov (Daley in sod., 1981; Ball in sod., 1982; Jacobs 
in Murphey, 1987; Boyan in Ball, 1990). Aktivnost teh internevronov je odvisna od smeri in 
dinamike zračnega toka (Bacon in Murphey, 1984; Kanou in Shimozawa, 1984; Miller in 
sod., 1991). Posamezen internevron se povezuje z določeno podpopulacijo čutilnih celic, ki 
ima specifično smerno občutljivost in/ali določeno dolžino laska. Posledično je internevron 
uglašen na določeno smer dražljaja oziroma intenziteto in frekvenco (Levine in Murphey, 
1980; Kanou in Shimozawa, 1984a; Chiba in sod., 1988; Davis in Murphey, 1993; Jacobs, 
1995).    
 
Orjaški internevroni imajo široko smerno občutljivost, kljub temu pa muren pobegne v 
nasprotni smeri od vira dražljaja z izjemno natančnostjo (Bacon in Murphey, 1984; Kämper, 
1984, Miller in sod., 1991; Kanou, 1996). Smer dražljaja torej ne more biti zakodirana zgolj 
v aktivnosti enega internevrona. Izkazalo se je, da določeni pari internevronov sinhrono 
prožijo živčne impulze pri določeni smeri zračnega toka. Uglasitvena krivulja sinhronega 
proženja impulzov je bistveno ožja od uglasitvene krivulje posameznega internevrona. Vse 
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možne kombinacije parov internevronov, ki sinhrono prožijo impulze, pa pokrijejo vse 
možne smeri (Oak in Shimozawa, 2008). Natančnost kodiranja smeri je primerljiva z 
vedenjskim odzivom živali, hkrati pa je takšen način kodiranja enostaven za dekodiranje, 
kar omogoča hiter odziv (Thorpe in sod., 2001). Podobno so pri ščurku pokazali, da je 
informacija o dražljaju zakodirana na nivoju populacije internevronov in ne na nivoju enega 
samega internevrona (Levi in Camhi, 2000a, b).  
 
2.3 FILIFORMNE SENZILE PRI ŠUŠTARJU 
 
Šuštar ima na zadku 28 simetrično nameščenih senzil. Združene so v skupine s po dvema ali 
tremi senzilami, le na 3. in 6. členu zadka so štiri posamične senzile (Slika 8). Delimo jih na 
tri osnovne tipe, ki se med seboj razlikujejo po dolžini laska, spontani aktivnosti in smerni 
občutljivosti (Drašlar, 1980; Škorjanc, 2008; Škorjanc in sod, 2009).  
 
Najdaljši lasek ima senzila tipa T1, ki ima, s 57 Hz, tudi najvišjo spontano aktivnost. Lasek 
je dolg od 330 do 360 μm. Senzila nima izrazite preferenčne ravnine odklona, je pa smerno 
občutljiva (Slika 8). Odklon senzile v ekscitacijsko smer izzove fazičen del odziva, ki se 
odraža v hitrem porastu frekvenc živčnih impulzov, ki mu sledi hitra adaptacija. Po 
adaptaciji se frekvenca impulzov ustali na frekvenci, ki je višja od spontane in sorazmerna s 
stopnjo odklona. Pri odklonu v nasprotno smer  je odziv obraten, frekvenca impulzov pade 
pod nivo spontane aktivnosti (Škorjanc, 2008). 
 
Senzila tipa T2 ima lasek, ki meri med 150-180 μm. Senzila je spontano aktivna, a je 
frekvenca impulzov skoraj dvajsetkrat nižja od frekvence T1 (3.3 Hz). Podobno kot senzila 
T1 ima tudi T2 fazično-toničen odziv, vendar ni smerno občutljiva. Odziv je ekscitacijski ne 
glede na smer odklona laska (Škorjanc, 2008). V odzivu senzile T2 je le podatek o odklonu 
ali mirovanju laska ter o pospešku, hitrosti in stopnji odklona, ne pa tudi o smeri odklona 
(Drašlar, 1980). 
 
Senzila tipa T3 ima lasek dolg 80 μm in najnižjo spontano aktivnost (0,5 Hz), ki ni vedno 
prisotna. Senzila ima izrazito fazičen odziv, torej je adaptacija popolna, in ni smerno 
občutljiva (Drašlar, 1980; Škorjanc, 2008). 
 
2.3.1 Uglasitev frekvenčnih lastnosti odklona čutilnega laska in fiziološkega odziva 
 
Mejna plast zraka (Slika 3) v kombinaciji z mehanskimi lastnostmi laska deluje kot 
biomehanski filter, ki bistveno zmanjša odklon laska pri nizkih frekvencah dražljaja. Hitrost 
konice laska senzile T1 je šele pri frekvenci 200 Hz enaka hitrosti zračnih delcev (Škorjanc, 
Steinmann, Casas, neobjavljeni podatki). Iz prenosne funkcije, izračunane iz odziva senzile 
T1 (vlaka živčnih impulzov) na neposredno draženje z belim šumom, izhaja, da ima 
fiziološki odziv čutilne celice lastnosti pasovnega filtra. Pri nizkih amplitudah odklona je 
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ojačenje odziva največje v območju med 30 in 50 Hz, pri višjih amplitudah pa pri 250 Hz. 
Pri višjih amplitudah dražljaja je torej do frekvence 250 Hz fiziološki odziv senzile uglašen 
z mehanskim odzivom laska (Šuštar, 2016).  
  
Fiziološki odziv senzile T2 je v primerjavi s senzilo T1 uglašen na nekoliko nižje frekvence 
dražljaja. Pri nizkih amplitudah je vrh ojačenja odziva pri približno 45 Hz, pri višjih pa pri 
150 Hz. Ojačenje odziva je pri T2 dvakrat manjše kot pri T1, kar pomeni, da je senzila manj 
občutljiva (Šuštar, 2016).   
 
Če dražimo senzile neposredno s sinusnim dražljajem pride pri nizkih frekvencah in zadostni 
amplitudi dražljaja do modulacije frekvence impulzov. Pri višjih frekvencah se pojavi 
sklopitev odziva in dražljaja en živčni impulz na en sinusni val. Pri senzili T1 pride do 
sklopitve pri frekvencah med 60 in 200 Hz, pri T2 pa med 15 in 70 Hz. V območju sklopitve 
je frekvenca impulzov linearno sorazmerna s frekvenco dražljaja. Če je frekvenca še višja, 
odziv ne sledi več dražljaju (Šuštar, 2016).   
 
2.3.2 Hitrost zračnih delcev ob površini šuštarja 
 
Poleg mehanskih lastnosti čutilnega laska, njegove sklopitve z zračnim tokom in 
fiziološkega odziva čutilne celice, na recepcijo dražljaja vpliva tudi položaj senzil na zadku 
in transformacija zračnega toka ob njegovi površini. Zadek namreč zaradi svoje oblike 
transformira zračni tok ob površini in s tem vpliva na odklon čutilnih laskov senzil. Če je 
zadek izpostavljen longitudinalnemu sinusnemu zračnemu toku glede na antero-posteriorno 
os šuštarja, je hitrost toka povsod, razen na koncu zadka oz. pri glavi, enaka, njegova smer 
pa je vzporedna s površino telesa (Slika 3A). Če tok prihaja z leve ali desne strani živali, je 
hitrost toka največja ob dorzalni in ventralni površini zadka. Ker ima zadek v prečnem 
prerezu zaradi ostrega lateralnega roba in bistveno večje izbočenosti ventralnega dela obliko 
letalskega krila, je pot toka daljša na ventralni strani. Zato je največja hitrost toka na mestu, 
kjer so mediane senzile (Slika 3C, 8). Če ima tok smer dorzo-ventralne osi živali, pa je 
največja hitrost ob robovih zadka, kar se ujema s položajem lateralnih senzil (Slika 3B, 8).  
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Slika 3: Hitrost sinusnega zračnega toka ob površini šuštarja. Razpon hitrosti je od 0 (modra barva) do 25 mm/s 
(rdeča barva). Puščice označujejo smer zračnega toka, in sicer vzdolž: antero-posteriorno osi (A), dorzo-
ventralne osi (B) in lateralne osi (C). V primeru dorzo-ventralnega in lateralnega toka je hitrost toka največja 
na mestu, kjer so lateralne in mediane senzile. B Frontalna ravnina prikazuje gibanje zračnih delcev vzdolž 
antero-posteriorne osi v dorzo-ventralnem toku. Do transformacije smeri toka pride zaradi roba zadka. 
(Škorjanc, Steinmann in Casas, neobjavljeni podatki). 
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3 MATERIAL IN METODE 
 
3.1 ŽIVALI 
 
Za izvedbo poskusov smo uporabili odrasle samice šuštarja (Pyrrhocoris apterus). V večini 
predhodnih raziskav so bili uporabljeni samci, ker pri standardni namestitvi elektrod 
omogočajo uspešnejšo registracijo živčnih impulzov. Pri našem načinu registracije impulzov 
so se, zaradi drugačne preparacije, za primernejše izkazale samice. Ker med spoloma ni 
razlik v fiziološkem odzivu senzil (Škorjanc, 2008), smo se odločili, da v poskusih 
uporabimo samice.  
 
Živali smo nabirali na različnih lokacijah okoli Ljubljane. Hranili smo jih v laboratoriju pri 
sobni temperaturi. Ves čas so imele na voljo lipova semena in vodo, enkrat tedensko pa tudi 
ličinke mokarjev. Vse živali smo pred meritvami vsaj en teden aklimatizirali na 
laboratorijske razmere. 
 
3.2 MERJENJE ODKLONA ČUTILNEGA LASKA V SINUSNEM ZRAČNEM TOKU 
 
3.2.1 Priprava živali 
 
Šuštarja smo usmrtili s CO2. V primeru, da so se po usmrtitvi začele spontano krčiti mišice, 
smo živali odstranili glavo in s segreto iglo uničili živčevje v oprsju. Žival smo nato v čim 
bolj naravnem položaju z voskom pritrdili na pleksi steklo dimenzije 5x5x0,5 cm. Gibanje 
senzil smo snemali z ventralne strani skozi pleksi steklo z digitalno kamero Grasshopper 
(Point Grey, Kanada) (Slika 4A).  
 
3.2.2 Odklanjanje čutilnega laska 
 
Frekvenčne lastnosti odklona čutilnega laska senzil smo ocenili iz njegovega odziva na 
sinusni zračni tok. Sinusni signal smo ustvarili v programu Spike2 (CED, Cambridge, VB) 
in ga z laboratorijskim vmesnikom Power1401 (CED, Cambridge, VB) pretvorili v analogno 
spremembo električne napetosti. Z napetostnim signalom, ki smo ga dodatno ojačali z 
ojačevalnikom HP 6826A (Hewlett Packard, ZDA), smo poganjali membrano zvočnika 
DYH 810 8'' (100W, 4 ohm, premer membrane 20 cm) (Conrad Electronic, Slovenija), ki je 
ustvarjala sinusni zračni tok. Celoten protokol draženja smo delno avtomatizirali s pomočjo 
programa Spike2. 
 
Sinusni dražljaj smo definirali kot neprekinjeno sinusno nihanje membrane zvočnika s 
konstantno frekvenco. Frekvenco dražljaja smo povečevali v korakih po 10 Hz med 10 in 
200 Hz ter v korakih po 50 Hz med 200 in 400 Hz.  
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Slika 4: Postavitev živali, zvočnika in kamere med snemanjem odziva senzil. A Kot in hitrost odklona čutilnega 
laska smo določili iz posnetka gibanja laska. Laske smo snemali s kamero z ventralne strani živali, ki je bila 
pritrjena na ploščo iz pleksi stekla.  B Zvočnik smo namestili v ravnino živali in spreminjali kot zvočnika glede 
na antero-posteriorno os živali. Zvočnik smo namestili še nad žival, vzporedno s podlago (glej A). Enako 
namestitev smo uporabili tudi pri fizioloških meritvah. 
Maksimalna hitrost premika membrane zvočnika je bila v celotnem frekvenčnem območju 
konstantna. Hitrost premika membrane smo izmerili z laserskim vibrometrom PDV-100 
(Polytech, GmbH, Waldbronn, Nemčija). Pri frekvencah signala, ki smo jih kasneje 
uporabili za draženje, smo nastavili amplitudo gonilne napetosti tako, da je bila maksimalna 
hitrost premika membrane 125 mm/s (Slika 5A). Amplitudo sinusnega zračnega toka smo 
uravnavali z oddaljenostjo zvočnika od živali. Pri vseh optičnih meritvah je bil zvočnik od 
živali oddaljen 2 cm, ker so bili zaradi prenizke ločljivosti kamere pri večji oddaljenosti 
zvočnika premiki laska premajhni, da bi jih lahko izmerili.   
 
Pri vseh frekvencah dražljaja smo izmerili še fazni zamik med napetostnim signalom in 
premikom membrane zvočnika (Slika 5B). Podatke smo uporabili za izračun faznega zamika 
med odklonom laska in membrano zvočnika iz zamika med odklonom in napetostnim 
signalom.  
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Slika 5 : Umeritev zvočnika z laserskim vibrometrom. A Amplituda napetostnega signala, s katerim smo 
poganjali zvočnik. Amplitudo smo nastavili tako, da je bila maksimalna hitrost premika membrane zvočnika 
pri vseh frekvencah dražljaja 125 mm/s. B Fazni zamik med napetostnim signalom in premikom membrane 
zvočnika.  Fazni zamik smo upoštevali pri korekciji faznega zamika, ki smo ga izmerili iz posnetka odklona 
čutilnega laska. 
Odziv laska smo merili pri različnih kotih zvočnika glede na antero-posteriorno os živali, in 
sicer 0°, 45°, 90° (Slika 4B). Poleg tega smo izmerili še odklon laska, ko je bil zvočnik 
nameščen nad živaljo, pri čemer je bila njegova membrana vzporedna s podlago (Slika 4A).  
 
3.2.3 Merjenje amplitude odklona laska 
 
Premikanje čutilnega laska v sinusnem zračnem toku smo posneli s digitalno kamero 
Grasshopper 2 (Point Grey Research, Kanada), na katero je bil nameščen objektiv s 6,3-
kratno povečavo in numerično aperturo 0,16 (Carl Zeiss, Nemčija). Za nastavitev kamere in 
zajem slike smo uporabili program FlyCapture (Point Grey Research, Kanada). Maksimalna 
frekvenca zajema slike je bila prenizka, da bi lahko natančno spremljali odklanjanje laska. 
Zato smo sliko zajemali s frekvenco, ki je bila za približno 0,1 Hz nižja od frekvence 
dražljaja. Na ta način smo pri vsakem naslednjem sinusnem valu zajeli sliko laska v drugačni 
fazi. Tako smo dobili upočasnjen posnetek odklona laska. Iz posnetka smo izmerili kot med 
eno in drugo skrajno lego laska, ki smo ga definirali kot maksimalno amplitudo odklona. Iz 
amplitude odklona in frekvence draženja smo izračunali še hitrost odklona laska. 
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3.2.4 Merjenje faznega zamika odklona laska 
 
Fazni zamik med odklonom laska in premikom membrane zvočnika smo definirali kot zamik 
med točko, ko je bila membrana najbližje magnetu zvočnika in točko, ko je bil lasek v skrajni 
anteriorni legi. Če je lasek prehiteval membrano zvočnika za manj kot polovico ali točno 
polovico sinusnega nihaja, smo zamik izrazili s kotom odklona laska iz anteriorne lege (od 
0 do 180°). Če pa je lasek prehiteval membrano za več kot polovico sinusnega nihaja, smo 
to definirali kot zaostajanje za naslednjim sinusnim nihajem membrane zvočnika. Faza 
maksimalnega zaostanka je bila -180°, minimalnega pa 0°. Po tej definiciji sta fazi 180° in  
-180° enaki. Da smo lahko ocenili fazni zamik med stimulusom in laskom, smo s pomočjo 
programa Spike2 in vmesnika Power1401 na začetku nihaja membrane zvočnika sprožili      
1 ms dolg napetostni pulz. Pulz je preko krmilnika PicoBuck (SparkFun Electronics, ZDA) 
sprožil blisk LED diode, ki je bil viden na posnetku. Iz položaja in smeri potovanja senzile 
v času bliska smo ocenili fazo. Potrebno je poudariti, da obstaja fazni zamik tudi med 
premikom membrane zvočnika in zračnim tokom, ki odklanja lasek. Tega zamika nismo 
mogli izmeriti in upoštevati v izračunu faze odklona laska, vendar to za naše rezultate ni 
pomembno, saj nas je zanimala le relativna razlika v fazi pri različnih senzilah in položajih 
zvočnika.   
 
3.3 MERJENJA KOTA MED LASKI SENZIL IN ANTERO-POSTERIORNO OSJO 
 
Usmrčeni živali smo odstranili noge in jo na nesvetleč papir položili s hrbtno stranjo. Laske 
smo opazovali z USB-mikroskopom Dino-lite Edge AM4515ZT (AnMo Electronics 
Corporation, Tajvan) in programskim orodjem DinoCapture 2.0 (AnMo Electronics 
Corporation, Tajvan), s katerim smo kote tudi izmerili. 
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3.4 ELEKTROFIZIOLOŠKE MERITVE  
 
3.4.1 Priprava živali 
 
Živega, nepoškodovanega šuštarja smo z nogami pritrdili na pravokotno aluminijasto 
ploščico 2x2 cm. Pri tem smo ga poskušali namestiti v naraven položaj. Odstranili smo mu 
krila in previdno popivnali hemolimfo.  
 
3.4.2 Registracija akcijskih potencialov 
 
Za registracijo akcijskih potencialov smo uporabili elektrode iz 0,03 mm debele neizolirane 
jeklene žice (Advent Research Materials, VB). Signal smo najprej ojačali s 
predojačevalnikom AI402 (Molecular Devices, ZDA) ter ga nato filtrirali in dodatno ojačali 
z ojačevalnikom Cyber-Amp 320 (Molecular Devices, ZDA). Ojačan signal smo 
digitalizirali in zapisali na osebni računalnik z laboratorijskim vmesnikom Power1401 
(CED, Cambridge, VB) ter program Spike2 v6 (CED, Cambridge, VB).   
 
Slika 6: Pozicija elektrod pri registraciji živčnih impulzov senzil. Pred namestitvijo elektrod  smo živali 
odstranili krila. Merilne elektrode smo vbodli v zadek z dorzalne strani na mestih, ki so označena z belimi 
križci. Referenčno elektrodo smo vbodli v 7. člen. Desno so prikazani živčni impulzi senzil s 5., 6. in 7. člena. 
Posnetek s 5. člena je nastal med hojo živali.  
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3.4.3 Namestitev elektrod 
 
Referenčno elektrodo smo vbodli v žival z dorzalne strani 7. člena zadka. Pred vbodom 
elektrod smo v kutikulo z britvico naredili plitev rez dolžine 0,5–1 mm. Merilne elektrode 
smo vbodli v bližino senzil z dorzalne strani zadka blizu lateralnega roba (Slika 6). Kutikula 
je na robu mehkejša, zato na tem mestu uporaba britvica ni bila vedno potrebna. Pred 
vbodom smo konec žice poravnali s pinceto, tako da smo dobili 1 cm dolg raven konec žice. 
Nameščene elektrode so izhajale iz dorzalne strani naravnost navzgor. Ustrezno nameščene 
elektrode smo pritrdili z lepilom Bondic (Bondic, Kanada). 
 
3.4.4 Draženje senzil 
 
3.4.4.1 Sinusni dražljaj 
 
Draženje senzil z zvočnikom je potekalo podobno, kot v primeru optičnih meritev. Sinusni 
dražljaj je bil tokrat povsem avtomatiziran in je pri vsaki frekvenci trajal 4 sekunde. Zaradi 
elektromagnetnih motenj, ki jih je med registracijo živčnih impulzov povzročal zvočnik, 
smo povečali razdaljo med zvočnikom in živaljo. Fiziološki odziv smo merili pri razdaljah 
4, 8, 16 in 24 cm. Odziv senzil smo merili pri različnih kotih zvočnika glede na antero-
posteriorno os živali, in sicer 0°, 45°, 90°, -45° in -90° (Slika 4B). Poleg tega smo izmerili 
še odziv, ko je bil zvočnik nameščen nad živaljo, pri čemer je bila njegova membrana 
vzporedna s podlago (Slika 4A).  
 
3.4.4.2 Odziv senzil na utripanje kril muhe Calliphora vicina 
 
Muho smo z voskom pritrdili na zobotrebec tako, da ta ni oviral kril. Tako pripravljeno muho 
smo namestili na tri različne položaje, ki so simulirali prelet muhe preko šuštarja (Slika 7). 
V položaju za šuštarjem je bila muha z glavo obrnjena proti šuštarju, v položaju pred 
šuštarjem pa je bila obrnjena stran od šuštarja. Razdalje med muho in šuštarjem smo 
definirali, kot prikazuje Slika 7. 
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Slika 7: Položaj muhe med meritvami odziva senzil na utripanje njenih kril. Muho smo pritrdili tako, da je bila 
ves čas na istem mestu, pri čemer je lahko prosto utripala s krili. Odziv smo merili pri treh postavitvah muhe: 
za, nad in pred šuštarjem. V postavitvah pred in za šuštarjem je bila oddaljenost muhe od podlage enaka 
oddaljenosti muhe od šuštarja v vodoravni smeri (zgoraj je prikazan primer oddaljenosti 5 cm). Poleg pozicije 
smo spreminjali tudi njeno orientacijo glede na šuštarja, in sicer je bila z glavo obrnjena proti ali stran od 
šuštarja.   
Z aplikacijo Spectroid (Carl Rainke, ZDA) in mobilnim telefonom smo izmerili frekvenčni 
spekter zvoka, ki je bil posledica utripanja kril muhe. 
 
3.5 ANALIZA PODATKOV 
 
Amplitude in fazne zamike optičnih meritev smo analizirali v programskem orodju Matlab 
r.2006b (TheMathWorks, Natick, MA, ZDA). Iz amplitude maksimalnega odklona čutilnega 
laska in frekvence držljaja smo izračunali hitrost odklona laska, ki smo jo izrazili v °/s.  
 
Živčne impulze posamezne senzile smo ločili v programu Spike2. Čase impulzov smo 
izvozili v Matlab. Pri izračunu povprečne frekvence živčnih impulzov pred čutilno 
adaptacijo smo upoštevali samo prve štiri cikle sinusnega dražljaja. Frekvenco impulzov po 
adaptaciji smo izračunali iz odziva med 0,5 sekunde po začetku draženja pa do konca 
draženja.  
 
Frekvenčne lastnosti fiziološkega odziva smo ovrednotili z gostoto jakostnega spektra vlaka 
živčnih impulzov. Gostoto smo zračunali s funkcijo pwelch v programu Matlab. Uporabili 
smo Hanningovo okno širine 213 točk s polovičnim prekrivanjem. Pred analizo smo impulze 
nadomestili z Gaussovo krivuljo širine 1 ms. 
 
Pri nizkih frekvencah se na en sinusni val senzile odzovejo s skupino živčnih impulzov, pri 
višjih frekvencah pa z enim impulzom ali pa je impulz odsoten. Fazni zamik med membrano 
zvočnika in živčnimi impulzi smo ocenili tako, da smo izmerili zamik med začetkom 
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sinusnega signala, s katerim smo poganjali zvočnik, in prvim živčnim impulzom v skupini 
impulzov oziroma edinim živčnim impulzom. Ta čas smo nato delili z časom trajanja enega 
sinusnega vala. Dobljeno normalizirano fazo smo pretvorili v stopinje (od -180 do 180°) in 
ji odšteli fazni zamik med napetostnim signalom in membrano zvočnika. Valov brez impulza 
nismo upoštevali. 
 
Korelacijo med vlakoma živčnih impulzov dveh senzil smo izračunali v programu Spike2. 
Korelacija nam pove, kakšna je verjetnost, da se v določenem času pred in po živčnem 
impulzu ene senzile pojavi impulz druge senzile.   
  
21 
Šolinc G. Vpliv prostorskih in časovnih lastnosti zračnega toka na odziv filiformnih senzil stenice Pyrrhocoris apterus. 
Mag. delo. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij molekulske in funkcionalne biologije, 2017 
 
 
4 REZULTATI 
 
4.1 ORIENTACIJA LATERALNIH SENZIL 
 
Amplituda odklona laska je odvisna od navora, s katerim zračni tok deluje na lasek, slednji 
pa je odvisen od hitrosti zračnega toka in od kota med smerjo toka in osjo laska. Ker lahko 
torej na odklon laska vpliva tudi njegov kot glede na zračni tok, smo izmerili kote med laski 
lateralnih senzil in antero-posteriorno osjo živali. Lasek senzile T1 na 5. členu je pravokoten 
na os, nato pa se koti pri senzilah, ki so bližje posteriornemu delu zadka, zmanjšujejo in 
dosežejo 40° na 7. členu (Slika 8, Preglednica 1). Če merimo kot glede na krivino roba zadka, 
so vse senzile nameščene bolj ali manj pravokotno. Izjema je lasek senzile T2 na 5. členu, ki 
tvori kot 45°.  
 
Slika 8: Razporeditev filiformnih senzil na zadku šuštarja. 
Šuštar ima 28 senzil, ki so na ventralni strani zadka. Na 3. in 
4. členu so mediano, na 5., 6. in 7. členu pa lateralno. Desno 
je prikazana skupina lateralnih senzil. Koti čutilnih laskov na 
shemi ustrezajo izmerjenim kotom. Puščice označujejo smer 
maksimalnega fiziološkega odziva smerno občutljivih senzil 
T1 in senzile T12 (vmesni tip, ki ima lastnosti senzil tipa T1 in 
T2). Krogi označujejo odsotnost smerne občutljivosti senzil 
T2. Shema zadka je prirejena iz Škorjanc, 2008. 
 
 
 
 
 
 
 
 
Preglednica 1: Koti med čutilnimi laski senzil T1 in antero-posteriorno telesno osjo. V tabeli je prikazano 
povprečje desetih meritev in standardna deviacija.  
člen 5 6 (anteriorno) 6 (posteriorno) 7 
kot 92 ± 3 82 ± 4 50 ± 7 42 ± 5 
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4.2 ODZIV SENZIL T1 IN T2 NA SINUSNI ZRAČNI TOK 
 
4.2.1 Odklon laska senzil T1 in T2 v sinusnem zračnem toku 
 
Amplitudo in hitrost odklona laskov senzil T1 in T2 smo izmerili v sinusnem zračnem toku 
pri različnih frekvencah med 10 in 400 Hz na razdalji zvočnika 2 cm.  
 
Pri draženju pod kotom 0° (smer zračnega toka je bila vzporedna z antero-posteriorno osjo 
živali) sta bili amplituda in posledično hitrost odklona laska senzile tipa T1  na 5. členu zadka 
pri vseh frekvencah draženja večji od amplitude in hitrosti odklona laska T2 istega člena 
(Slika 9). Amplituda odklona laska T1 je imela jasen in razmeroma ozek vrh pri frekvencah 
med 50 in 60 Hz. Vrh odklona laska T2 je bil bistveno manj izrazit in pomaknjen k frekvenci 
200 Hz. Pri obeh tipih senzil je hitrost odklona s frekvenco naraščala in v območju od 10 do 
400 Hz ni dosegla vrha.     
 
 
Slika 9: Odvisnost amplitude in hitrosti odklona laskov senzil T1 in T2 od frekvence sinusnega zračnega toka. 
A Amplituda odklona laskov senzil T1 (cela črta)  in T2 (prekinjena črta) 5. člena zadka. Laski senzil iste živali 
so prikazani z isto barvo. B Hitrost odklona laskov. Hitrost je bila izračunana iz amplitude odklona laskov 
(Slika 9A) in frekvence dražljaja. 
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Hitrost in fazo odklona laskov senzil T1 različnih členov zadka smo izmerili pri različnih 
postavitvah zvočnika. Pri kotih 45° in 90° je bil zvočnik na levi strani živali. Senzile na levi 
strani zadka so bile torej na isti strani kot zvočnik (Slika 4B). Hitrost odklona laskov vseh 
senzil T1 je bila največja pri kotu zvočnika 0° (Slika 10A). Razlike med senzilami so bile 
majhne. Izjema je bila leva senzila 7. člena, katere lasek se je z največjo hitrostjo odklanjal 
pri kotu zvočnika 45° in 90°. Ko smo senzile dražili pod kotom 45°, se je najbolj izrazito 
zmanjšala hitrost laskov senzil na obeh straneh 5. člena (Slika 10B). Pri draženju pod kotom 
90 ° (Slika 10C) se je zmanjšala hitrost vseh senzil, razen leve senzile 7. člena, kjer je hitrost 
ostala enaka. Najnižje hitrosti smo izmerili pri položaju zvočnika nad živaljo (Slika 10D). 
Tu so vse hitrosti vključno s hitrostjo senzile 7. člena padle na približno šestino hitrosti, s 
katero so se gibale pri draženju pod kotom 0°. 
 
Fazni zamiki odklona laska so si bili pri postavitvi zvočnika 0° pri vseh senzilah T1 podobni 
(Slika 11A). Šele na podrobnejšem prikazu (Slika 11A) lahko vidimo minimalne razlike med 
faznim zamikom med senzilo 7. člena in senzilama 5. in 6. člena. Te razlike so bile prisotne 
samo v frekvenčnem območju med 50 in 200 Hz. Pri kotu 45° so bili zamiki vseh senzil iste 
strani podobni tistim pri kotu 0° (Slika 11B). Nekoliko večje razlike med faznimi zamiki 
levih in desnih senzil so v frekvenčnem območju med 50 in 200 Hz. Te razlike so zaradi 
majhnega števila poskusov nezanesljive. Pri kotu draženja 90° je prišlo do velikih razlik v 
faznem zamiku (Slika 11C). Faza levih senzil bila podobna tistim pri draženju pod kotom 0° 
in 45°, faza desnih senzil, se pravi senzil, ki so bile na drugi strani živali kot zvočnik, pa se 
je spremenila za 135–180°.. Do manjših sprememb v faznem zamiku je prišli tudi pri 
nekaterih frekvencah v primeru leve senzile T1 petega člena (slika 12B), vendar so te 
spremembe v primerjavi z velikim preskokom faze med levimi in desnimi senzilami 
zanemarljive. Pri položaju zvočnika nad šuštarjem so bili fazni zamiki vseh senzil  
zamaknjeni za 180° glede na fazni zamik pri položaju zvočnika 0° (Slika 11D). 
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Slika 10: Hitrost odklona laskov senzil T1 na različnih členih zadka v odvisnosti od smeri in frekvence 
sinusnega zračnega toka. Odklon smo izmerili pri kotih zvočnika 0° (A), 45° (B), 90° (C) in v položaju nad 
živaljo (D). V vseh primerih je bila razdalja med živaljo in zvočnikom 2 cm. Različne barve prikazujejo senzile 
z različnih členov zadka, in sicer leve (prekinjena črta) in desne senzile (neprekinjena črta). Število meritev: 
A) 5L (n=9), 6L (n=7), 7L (n=3); B) 5L (n=5); C) 5L (n=4), v vseh ostalih primerih n=1. Če je bilo meritev 
več, smo prikazali povprečno vrednost in standardno napako.   
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Slika 11: Fazni zamik med odklonom laska in membrano zvočnika senzil T1 na različnih členih zadka v 
odvisnosti od smeri in frekvence sinusnega zračnega toka. Odklon smo izmerili pri kotih zvočnika 0° (A), 45° 
(B), 90° (C) in v položaju nad živaljo (D). V vseh primerih je bila razdalja med živaljo in zvočnikom 2 cm. 
Različne barve prikazujejo senzile z različnih členov zadka, in sicer leve (prekinjena črta) in desne senzile 
(neprekinjena črta). Število meritev: A) 5L (n=9), 6L (n=7), 7L (n=3); B) 5L (n=5); C) 5L (n=4), v vseh ostalih 
primerih n=1. Če je bilo meritev več, smo prikazali povprečno vrednost in standardno napako.   
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Slika 12: Podrobnejši prikaz faznega zamika med membrano zvočnika in odklonom laska senzil T1 na različnih 
členih zadka v odvisnosti od smeri in frekvence sinusnega zračnega toka. A Fazni zamik senzil T1 5., 6. in 7. 
člena zadka pri postavitvi zvočnika 0°. B Fazni zamik senzile T1 5. člena zadka pri treh postavitvah zvočnika. 
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Slika 13: Hitrost in fazni zamik odklona laska šestih senzil T1 pri kotu zvočnika 30°. A Hitrost odklona laska. 
B Fazni zamik med odklonom laska in membrano zvočnika.  Različne barve prikazujejo leve (neprekinjena 
črta) in desne senzile (prekinjena črta), ki ležijo na različnih členih živali. Vse meritve so bile narejene na isti 
živali.  
 
V dodatnem poskusu smo izmerili odklon laska  T1 pri položaju zvočnika 30°. Zvočnik je 
bil od šuštarja oddaljen 2 cm. Merili smo odklon laska levih in desnih senzil 5. , 6. in 7. člena 
zadka, vse so bile meritve narejene na isti živali. Hitrost laska levih senzil je bila podobna. 
Med levo in desno senzilo 5. člena ni bilo razlike v hitrosti. Ta se je pojavila med paroma 
senzil 6. člena, največja pa je bila med senzilama 7. člena (Slika 13A). Fazni zamik večine 
senzil je bil podoben (Slika 13B). Izjema je bila desna senzila 7. člena. Fazni zamik odklona 
njenega laska se je pri frekvencah nad 100 Hz od zamika ostalih senzil razlikoval za 100°. 
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4.2.2 Fiziološki odziv senzil T1 in T2  
 
Fiziološki odziv smo izmerili pri frekvencah sinusnega zračnega toka med 10 in 400 Hz in 
pri šestih postavitvah zvočnika 0°, 45°, 90°, -45°, -90° in nad živaljo (Slika 4). Negativni 
predznak pomeni, da je bila senzila na drugi strani šuštarja kot zvočnik. Položaj senzil je v 
tem primeru ustrezal položaju desnih senzil pri optični metodi. Razdalja med zvočnikom in 
šuštarjem je bila 4, 8, 16 ali 24 cm. Zaradi motenj, ki jih je povzročal zvočnik, nismo mogli 
izvesti meritve na razdalji 2 cm.  
 
Senzili T1 in T2 sta se na sinusni tok z nizko frekvenco odzvali s skupinami živčnih impulzov. 
Pri višjih frekvencah je prišlo do sklopitve odziva in dražljaja en impulz na en sinusni val 
(1-na-1). Pri še višjih frekvencah se senzila ni več odzvala z živčnim impulzom na vsak 
sinusni val. Pri različnih frekvencah dražljaja in položajih zvočnika je prišlo do razlik v 
frekvenci impulzov in v faznem zamiku fiziološkega odziva. Na prikazu posameznih živčnih 
impulzov je najbolj očiten fazni zamik pri kotu -90° (Slika 14, 15).  
 
Modulacija trenutne frekvence živčnih impulzov T1 je bila pri 10 Hz konstantna tekom 
celega dražljaja. Trenutna frekvenca impulzov je dosegla 400 imp/s. Pri višjih frekvencah se 
je po začetku dražljaja odziv zmanjšal zaradi čutilne adaptacije (Slika 16). Pri T2 je bila 
adaptacija izrazitejša (Slika 17). Pri frekvenci 70 Hz je pri T1 po adaptaciji prišlo do sklopitve 
1-na-1 pri vseh treh prikazanih položajih zvočnika (Slika 16). Temu ni bilo več tako pri     
120 Hz, kjer je bil odziv senzile po adaptaciji usklajen z dražljajem samo v primeru, ko smo 
žival dražili pri kotu 0°. Pri 180 Hz se je sklopitev 1-na-1 pojavila le na začetku dražljaja in 
je trajala različno dolgo pri različnih položajih zvočnika. Razvidno je tudi, da je odziv v vseh 
primerih največji pri kotu 0°. Odziv senzile T2 je bil podoben, a šibkejši. Senzila že pri 
frekvenci 120 Hz ni sledila dražljaju ves čas draženja. Če je bil zvočnik nad živaljo, se 
senzila T2 ni odzvala (Slika 17).  
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Slika 14: Odziv senzile T1 5. člena zadka na sinusni zračni tok. Prikazani so živčni impulzi pri različnih 
položajih zvočnika in frekvencah dražljaja (A-F). Dražljaj smo pri vsaki postavitvi zvočnika ponovili 3-krat. 
Prekinjena x-os razmejuje prve štiri cikle draženja in štiri cikle po 0,5 s draženja. Pod vsakim diagramom je 
prikazana  napetost, ki je kontrolirala premik zvočnika. Navpične sive črte označujejo začetke sinusnih valov. 
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Slika 15: Odziv senzile T2 5. člena zadka na sinusni zračni tok. Prikazani so živčni impulzi pri različnih 
položajih zvočnika in frekvencah dražljaja (A-F). Dražljaj smo pri vsaki postavitvi zvočnika ponovili 3-krat. 
Prekinjena x-os razmejuje prve štiri cikle draženja in štiri cikle po 0,5 s draženja. Pod vsakim diagramom je 
prikazana  napetost, ki je kontrolirala premik zvočnika. Navpične sive črte označujejo začetke sinusnih valov. 
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Slika 16: Trenutna frekvenca živčnih impulzov senzile T1 5. člena zadka pri odzivu na sinusni zračni tok. 
Prikazan je odziv senzile pri položajih zvočnika 0°, 45° in zgoraj in pri različnih frekvencah dražljaja (A-D). 
Spodaj je prikazana napetost, ki je kontrolirala premik zvočnika. Prekinjene črte prikazujejo frekvenco 
impulzov, ki je enaka frekvenci sinusnega dražljaja. 
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Slika 17: Trenutna frekvenca živčnih impulzov senzile T2 5. člena zadka pri odzivu na sinusni zračni tok. 
Prikazan je odziv senzile pri položajih zvočnika 0°, 45° in zgoraj in pri različnih frekvencah dražljaja (A-D). 
Spodaj je prikazana napetost, ki je kontrolirala premik zvočnika. Prekinjene črte prikazujejo frekvenco 
impulzov, ki je enaka frekvenci sinusnega dražljaja. 
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Slika 18: Povprečna frekvenca živčnih impulzov senzil T1 in T2 5. člena zadka pri različnih frekvencah dražljaja 
pred čutilno adaptacijo. Frekvenca je bila izračunana iz odziva na prve štiri sinusne valove. Levi grafi 
prikazujejo odziv T1, desni pa T2. Razdalje zvočnika so bile: 8 cm (A, B), 16 cm (C, D) in 24 cm (E, F). 
Različne barve predstavljajo različne kote zvočnika glede na žival. Siva prekinjena črta prikazuje frekvence 
dražljaja, pri katerih sta odziv in dražljaj sklopljena 1-na-1. 
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Slika 19: Povprečna frekvenca živčnih impulzov senzil T1 in T2 5. člena zadka pri različnih frekvencah dražljaja 
po čutilni adaptaciji. Frekvenca je bila izračunana iz odziva med 0,5 s in 4 s po začetku draženja. Levi grafi 
prikazujejo odziv T1, desni pa T2. Razdalje zvočnika so bile: 8 cm (A, B), 16 cm (C, D) in 24 cm (E, F). 
Različne barve predstavljajo različne kote zvočnika glede na žival. Siva prekinjena črta prikazuje frekvence 
dražljaja, pri katerih sta odziv in dražljaj sklopljena 1-na-1. 
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Povprečna frekvenca impulzov senzil T1 in T2 je bila pred čutilno adaptacijo pri razdalji 
zvočnika 8 cm podobna pri položajih 0°, 45°in -45° (Slika 18A, B). Pri teh položajih je prišlo 
pri frekvencah med 50 in 350 Hz do sklopitve 1-na-1. Nekoliko nižja je bila pri kotih 90°, -
90° in pri položaju zvočnika nad živaljo. Z večanjem razdalje med živaljo in zvočnikom je 
pri senzili T1 povprečna frekvenca impulzov izrazito padla pri kotih 90°, -90° in zgoraj, pri 
T2 pa pri vseh položajih zvočnika. Pred adaptacijo so bili odzivi T1 pri kotih 0°, 45° in -45° 
sklopljeni 1-na-1 pri razdaljah 16 ter 25 cm pri frekvencah do 350 Hz. Pri kotih 90°, -90° in 
od zgoraj pa je do sklopitve prišlo v bistveno ožjem frekvenčnem območju (Slika 18C, E). 
Pri večjih razdaljah je bil odziv senzile T2 šibak in izrazit le pri frekvencah okoli 300 Hz. 
Odstopanje od popolne sklopitve senzile T1 pri kotih 0°, 45° in -45° na Sliki 18 (A, C, E) je 
verjetno posledica prekrivanja in napačnega razvrščanja impulzov T1 in T2.  
 
Po čutilni adaptaciji (Slika 19) je do sklopitve 1-na-1 prišlo v ožjem frekvenčnem območju 
kot pred adaptacijo. Širina območja sklopitve je bila različna tudi glede na razdaljo med 
živaljo in zvočnikom ter položajem zvočnika. Razlika v odzivu senzile T1 v odvisnosti od 
kota postavitve zvočnika je bila po adaptaciji bolj očitna. Odziv senzile T1 je bil pri razdalji 
8 cm sklopljen 1-na-1 v frekvenčnem območju med 60 in 180 Hz v primeru kotov 0°, 45° in 
-45°, pri ostalih pa med 60 in 140 Hz (Slika 19A). Pri večjih razdaljah (Slika 19C, E) se je 
maksimalna frekvenca sklopitve 1-na-1 premaknila k nižjim frekvencam (iz 180 na 140 in 
iz 140 na 120 Hz). Odziv senzile T2 je bil po adaptaciji očitno šibkejši kot pred adaptacijo. 
Sklopljen je bil le pri razdalji 8 cm v frekvenčnem območju med 10 in 80 Hz (Slika 19B). 
Pri vseh razdaljah je bil viden povečan odziv pri frekvenci draženja 300 Hz (Slika 19B, D in 
F). Odziv senzile T1 je na teh mestih popačen zaradi težav pri ločevanju živčnih impulzov.  
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Slika 20: Fazni zamik med membrano zvočnika in živčnimi impulzi senzil T1 in T2 5. člena zadka pri različnih 
frekvencah sinusnega zračnega toka. Levi grafi prikazujejo zamik senzil T1, desni pa T2. A, B Kot zvočnika 
0°. C, D Kot zvočnika 45°. E, F Kot zvočnika -45°. Senzile različnih živali so predstavljene z različno barvo. 
Fazni zamik fiziološkega odziva smo izračunali iz časa med določenim položajem 
membrane zvočnika in časom živčnih impulzov. Fazni zamik odziva senzil T1 in T2 je bil 
različen. 
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Slika 21 Fazni zamik med membrano zvočnika in živčnimi impulzi senzil T1 in T2 5. člena zadka pri različnih 
frekvencah sinusnega zračnega toka. A-B Fazni zamik impulzov pri kotu zvočnika 90° senzile T1 (A) in T2 
(B). C Fazni zamik impulzov T1 pri kotu zvočnika -90°. D Fazni zamik impulzov T1 pri položaju zvočnika nad 
živaljo. Senzile različnih živali so predstavljene z različno barvo. 
Do največjih razlik je prišlo pri frekvencah nad 100 Hz (Slika 20). Fazni zamiki 
posameznega tipa senzil pa se med različni poskusi (živalmi) pri določenem kotu zvočnika 
niso razlikovali bistveno. Izjema so bili fazni zamik pri postavitvi zvočnika nad živaljo, kjer 
so bili pri različnih šuštarjih različni (Slika 21D). Fazni zamiki pri kotih zvočnika 0°, 45°, 
90° in -45° (Slika 20A, C, E in Slika 21A) so bili praktično enaki. Pri ostalih dveh kotih so 
bili fazni zamiki drugačni. Fazni zamik živčnih impulzov senzile T1 je bil pri kotu -90° v 
frekvenčnem območju med 40 in 250 Hz za približno 180° drugačen kot pri kotu 0° (Slika 
21C). Fazni zamik odziva senzil T2 je bil pri vseh postavitvah zvočnika podoben. Fazni 
zamik senzile T1 je bil pri razdalji zvočnika 24 cm nekoliko drugačen kot pri razdalji 8 cm. 
Pri večji razdalji se je vrh faznih zamikov v frekvenčnim območju med 100 in 200 Hz razširil 
in pomaknil k nižjim frekvencam. Ti premiki so vidni pri primerjavi kotov 0°, 45° in -45° 
(Slika 22). Pri kotih 90°, -90° in draženju od zgoraj pa bili odzivi senzile šibkejši, zato faznih 
zamikov nismo izračunali. 
  
38 
Šolinc G. Vpliv prostorskih in časovnih lastnosti zračnega toka na odziv filiformnih senzil stenice Pyrrhocoris apterus. 
Mag. delo. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij molekulske in funkcionalne biologije, 2017 
 
 
 
Slika 22: Fazni zamik med membrano zvočnika in živčnimi impulzi senzil T1 5. člena zadka pri različnih 
oddaljenostih od zvočnika. Levi grafi prikazujejo faze pri razdalji med zvočnikom in živaljo 8 cm, desni pa pri 
razdalji 24 cm. A, B Fazni zamik pri kotu zvočnika 0°. C, D Fazni zamik pri kotu 45°. E, F Fazni zamik pri 
kotu -45°. Senzile iste živali so predstavljene z isto barvo.  
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Slika 23: Odziv senzil T1 in T2 na dve različni smeri sinusnega zračnega toka. Med draženjem je bil zvočnik 
od živali oddaljen 2 cm. Dražili smo pod kotom 0° (oranžen signal) in od zgoraj (moder signal) pri frekvenci 
10 Hz. V obeh primerih manjši živčni impulzi pripdajo senzili T1, večji pa senzili T2 petega člena. 
Pri draženju z nizkimi frekvencami in z visoko amplitudo je prišlo do različnih faznih 
zamikov med odzivi senzil T1 in T2 pri različnih položajih vira. Razlike so bile največje pri 
primerjavi odzivov na draženje pod kotom 0° in pri draženju od zgoraj (Slika 23). Fazni 
zamik senzile T1 se pri teh dveh postavitvah zvočnika ni spremenil, medtem ko se je zamik 
odziva T2 spremenil za 180°. 
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4.3 ODZIV SENZIL NA UTRIPANJE KRIL MUHE 
 
Poleg sinusnega zračnega toka smo senzile izpostavili še zračnim tokovom, ki jih med letom 
ustvarja muha. Registrirali smo živčne impulze senzil T1 in T2 na levem in desnem robu       
5. člena zadka. Muho smo postavili na različna mesta glede na šuštarja pri različnih razdaljah 
in orientacijah (Slika 7). Senzile T1 in T2 5. člena so zračne tokove, ki jih je proizvedla muha, 
zaznale do oddaljenosti 24 cm, če je bila muha pred šuštarjem in z glavo obrnjena stran od 
njega. Ko je bila muha nad šuštarjem, se je senzila T1 na muho odzvala do razdalje 30 cm, 
T2 pa do 20 cm (Slika 24). Če pa je bila muha za šuštarjem in z glavo obrnjena proti njemu, 
se je senzila T1 odzvala do razdalje 8 cm. V tem primeru odziva senzile T2 nismo zaznali. 
 
Z aplikacijo Spectroid smo izmerili frekvenčni spekter zvoka, ki ga je proizvajala muha med 
utripanjem kril. Predpostavili smo, da je nosilna frekvenca zvoka enaka frekvenci utripa kril 
muhe. Izmerjene frekvence so se med muhami nekoliko razlikovale in merile med 145 in 
180 Hz. 
 
Opazili smo razliko v tipu fiziološkega odziva, ki je bil odvisen od orientacije muhe. Če 
muha ni bila naravnost nad šuštarjem in je bila z glavo obrnjena stran od njega, je utripanje 
kril izzvalo nizko-frekvenčno modulacijo frekvence živčnih impulzov senzile T1 in T2. Pri 
T1 je trenutna frekvenca impulzov dosegla vrednost 400 Hz. Če je bila muha obrnjena proti 
šuštarju, je bila nizko-frekvenčna modulacija frekvence impulzov T1 manjša. V odzivu so se 
pojavila obdobja, ko je bila trenutna frekvenca impulzov enaka frekvenci utripa kril muhe.  
Gostota jakostnega spektra fiziološkega odziva T1 ima zato izrazit vrh pri frekvenci 150 Hz 
(Slika 27A). Ta frekvenca ustreza prevladujoči frekvenci zvoka, ki ga je proizvedla muha z 
utripanjem kril. Odziv senzile T2 je bil pri orientaciji muhe proti šuštarju bistveno manjši, 
zato v gostoti frekvenčnega spektra ni vidnih vrhov (Slika 27B). Ko je bila muha obrnjena 
stran od šuštarja, sta bila jakostna spektra odzivov obeh senzil podobna. Pri obeh odzivih 
opazimo več vrhov pri višjih frekvencah, ki ustrezajo prvemu in drugemu harmoniku 
maksimalnega fiziološkega odziva (Slika 27C, D).  
 
Tip odziva je bil odvisen od orientacije muhe in ne od njenega položaja glede na šuštarja 
(pred, za). Gostota jakostnega spektra živčnih impulzov senzile T1 se je povsem spremenila 
pri enakem položaju muhe (Slika 28C, D), če smo jo z glavo obrnili stran od šuštarja (zasuk 
za 180°). Pri orientaciji muhe proti šuštarju so se senzile T1 odzvale na frekvenco utripa kril 
celo pri razdalji 8 cm, vendar je bil odziv manjši, kot pri razdaljah 2 in 4 cm (Slika 28A, B 
in C). 
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Slika 24: Odziv senzile T1 na muho pri različnih oddaljenostih muhe. Slika prikazuje odziv senzil 5. člena 
zadka na letečo muho pri treh različnih razdaljah, označenih na osi Y. Vidna sta dva tipa živčnih impulzov. 
Večji pripadajo senzili T2, manjši pa T1. Muha je bila nameščena nad živaljo. Časi začetka letenja muhe in 
odzivi senzil pri različnih razdaljah niso usklajeni. 
 
Slika 25: Odziv senzil tipa T1 in T2 5. člena zadka na levi (A) in desni (B) strani na muho, ki je bila nameščena 
5 cm za in 5 cm nad živaljo. Muha je ob času 0,4 s za dve sekundi začela utripati s krili. Odziv senzile tipa T1 
je intenzivnejši od odziva T2. 
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Slika 26: Odziv kontralateralnih senzil T1 5. člena zadka na utripanje kril muhe. Muha je bila v sagitalni ravnini 
šuštarja. Nameščena je bila na razdalji 5 cm za šuštarjem, obrnjena proti šuštarju (levi grafi) in 5 cm pred 
šuštarjem, obrnjena stran od njega (desni grafi). Aktivnost senzil T1 na desni in levi strani zadka je bila 
registrirana sočasno. A, B Trenutna frekvenca živčnih impulzov, prekinjena črta predstavlja frekvenco utripa 
kril muhe (pribl. 170 Hz). E, F Sočasna posnetka živčnih impulzov leve (oranžna) in desne senzile (modra). 
C, D Čas posameznih impulzov, prikazan zaradi lažje primerjave odzivov obeh senzil. G, H Korelacija med 
časi impulzov leve in desne senzile T1.  
43 
Šolinc G. Vpliv prostorskih in časovnih lastnosti zračnega toka na odziv filiformnih senzil stenice Pyrrhocoris apterus. 
Mag. delo. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij molekulske in funkcionalne biologije, 2017 
 
 
 
 
Slika 27: Frekvenčne lastnosti odziva senzil T1 in T2 na zračni tok, ki ga med letom ustvarja muha. Muha je 
bila od šuštarja oddaljena 5 cm. A, C Gostota jakostnega spektra odziva senzil T1. B, D spekter odziva senzil 
T2. A, B Muha, obrnjena z glavo proti živali. C, D Muha, obrnjena stran od živali.  
Odziva leve in desne senzile T1 5. člena zadka na utripanje kril muhe, ki je bila 5 cm za 
šuštarjem in je bila z glavo obrnjena proti njemu, sta bila podobna. Muha je bila v sagitalni 
ravnini šuštarja, kar pomeni, da je bil njen položaj simetričen glede na senzili. Poleg podobne 
nizko-frekvenčne modulacije frekvence živčnih impulzov je prišlo do sočasnega proženja 
impulzov leve in desne senzile, ko je bila trenutna frekvenca impulzov enaka frekvenci 
44 
Šolinc G. Vpliv prostorskih in časovnih lastnosti zračnega toka na odziv filiformnih senzil stenice Pyrrhocoris apterus. 
Mag. delo. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij molekulske in funkcionalne biologije, 2017 
 
 
utripanja kril. Posledično je bila korelacija med časi impulzov obeh senzil visoka (Slika 
26G). Če je bila muha obrnjena stran od šuštarja, kljub močnemu odzivu ni bilo korelacije 
med impulzi (Slika 26H).   
 
 
Slika 28: Vpliv oddaljenosti in orientacije muhe na frekvenčne lastnosti odziva senzile T1. Gostota jakostnega 
spektra odziva senzil na muho pri razdaljah A 2 cm, B 4 cm, C, D 8 cm. A, B in C muha, obrnjena z glavo 
proti živali,  D muha, obrnjena stran od živali.   
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5 RAZPRAVA 
 
Sistem filiformnih senzil stenic se v nekaterih ključnih lastnostih bistveno razlikuje od 
prototipskega sistema senzil na cerkih ravnokrilcev in nogah pajkov. 1) Stenice imajo za en 
ali dva velikostna razreda manj senzil. 2) Senzile niso na izpostavljenih delih telesa, kot so 
cerki ali noge, pač pa so nameščene na ventralni strani zadka. 3) Pri stenicah senzile ne 
tvorijo gostih čutilnih polj, ampak so na zadku posamično ali v skupinah z nekaj senzilami. 
4) Dolžine čutilnih laskov prototipskega sistema so zelo raznolike, medtem ko imajo laski 
pri stenicah le nekaj jasno ločenih dolžin. 5) Pri ravnokrilcih in pajkih senzile s preferenčno 
ravnino odklona in/ali smerno občutljivostjo čutilnih celic pokrijejo vse možne smeri 
dražljaja. Pri stenicah ravnina odklona laska ni izrazito omejena s strukturo vpetja, pač pa je 
pri senzilah T1 smerno specifičen fiziološki odziv čutilne celice. Znotraj lateralne skupine 
senzil lahko ločimo le dve smeri maksimalnega fiziološkega odziva, in sicer vzdolž antero-
posteriorne telesne osi ter vzdolž dorzo-ventralne osi. Iz zgoraj opisanih razlik izhaja, da gre 
za bistvano drugačen sistem senzil, ki je morda bolj podoben preprostim sistemom pri 
kobilici ali gosenici metulja. Namen magistrske naloge je bil ugotoviti, ali lahko tudi s tako 
preprostim sistemom šuštar iz primerjave odziva večih senzil dobi več informacije o 
dražljaju kot iz odziva posamezne senzile. V razpravi bomo analizirali vpliv položaja senzil 
na kodiranje amplitude in smeri dražljaja, pokazali bomo, da je različna dolžina čutilnih 
laskov pomembna za detekcijo različnih intenzitet dražljaja ter da lahko celo tako preprost 
sistem senzil kodira frekvenco dražljaja v frekvenčnem območju med 50 in 250 Hz in vsaj 
grobo kodira smer dražljaja.  
 
Senzile na zadku šuštarja so nameščene na mestih, kjer je hitrost zračnega toka ob površini 
telesa največja. Senzile šuštarja so nameščene na ventralni strani zadka ob lateralnem robu 
na členih 5–7 ter mediano na členih 3–4. Zelo poenostavljeno si lahko zadek predstavljamo 
kot valj, katerega vzdolžna os sovpada z antero-posteriorno osjo živali. Če valj izpostavimo 
zračnemu toku, bo lokacija področja z največjo hitrostjo zračnega toka tik ob površini valja 
odvisna od smeri toka. V longitudinalnem toku glede na os valja bo hitrost toka povsod, 
razen na koncu oz. začetku valja, enaka, njegova smer pa bo vzporedna s površino valja. V 
transverzalnem toku bo hitrost največja na zgornji in spodnji strani valja. Na mestu, kjer tok 
zadene objekt in na nasprotni strani, pa bo hitrost najnižja, smer toka pa bolj pravokotna na 
površino valja (Steinmann in sod., 2006). Če torej tok prihaja z leve ali desne strani živali, 
bo največja hitrost toka ob dorzalni in ventralni površini zadka. Ker ima zadek v prečnem 
prerezu zaradi ostrega lateralnega roba in bistveno večje izbočenosti ventralnega dela obliko 
letalskega krila, je pot toka daljša na ventralni strani. Zato je največja hitrost toka ravno na 
mestu, kjer so mediane senzile (Slika 3). Če ima tok smer dorzo-ventralne osi živali, je 
največja hitrost ob robovih zadka, kar se ujema s položajem lateralnih senzil. Če pa je smer 
toka poravnana z antero-posteriorno osjo živali, je hitrost toka podobna na vseh delih telesa, 
razen ob glavi in konici zadka.  
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V skupini lateralnih senzil prevladujejo senzile s smerno občutljivostjo v antero-posteriorni 
osi, čeprav so nameščene na mestu, kjer je največja hitrost dorzo-ventralnega toka. Pri murnu 
so na primer ugotovili, da na dorzalni in ventralni površini cerka prevladujejo laski s smerno 
občutljivostjo prečno na os cerka, saj je na teh mestih hitrost toka, ki prihaja iz prečne smeri, 
največja. Na lateralni in mediani površini pa prevladujejo laski s smerno občutljivostjo 
vzdolž osi cerka (Edwards in Palka, 1974; Bacon in Murphey, 1984; Walthall in Murphey, 
1986). V lateralni skupini senzil pri šuštarju imajo štiri senzile maksimalne občutljivosti v 
antero-posteriorni smeri in le ena v dorzo-ventralni smeri (Slika 8). Z optično metodo smo 
ugotovili, da se laski vseh senzil T1 pri draženju v dorzo-ventralni smeri odklonijo tudi v 
antero-posteriorni smeri, kar smo potrdili z meritvijo fiziološkega odziva. To se ujema z 
meritvami zračnega toka z metodo piv (»particle image velocimetry«, Škorjanc, Steinmann 
in Casas, neobjavljeni podatki), ki so pokazale, da zaradi ostrega roba zadka dorzo-ventralni 
zračni tok tik ob zadku pridobi hitrost v antero-posteriorni smeri. Čeprav ne vemo, katera 
smer je v naravi verjetnejša in vedenjsko pomembnejša, se zdi, da je prevlada senzil z antero-
posteriorno smerjo občutljivosti v lateralni skupini vendarle bolj optimalna, saj njihov odziv 
prožijo tako antero-posteriorni, kot tudi dorzo-ventralni tokovi. Po drugi strani pa 
transformacija smeri toka, ki nastane zaradi aerodinamičnih lastnosti zadka, zmanjša 
specifičnost kodiranja smeri dražljaja.  
 
Senzili T1 in T2 imata zelo različni občutljivosti, kar poveča dinamično območje celotnega 
sistema senzil. Odklon laska T2 je bil v celotnem območju od 10 do 400 Hz za en velikostni 
razred manjši od odklona laska T1. Tudi na nivoju fiziološkega odziva je bila občutljivost 
senzile T2 bistveno manjša. Pri zelo intenzivnem dražljaju (razdalja zvočnika 8 cm), sta imeli 
senzili pred čutilno adaptacijo podoben fiziološki odziv (Slika 18). Proženje impulzov je bilo 
sklopljeno s sinusnim dražljajem v razmerju en impulz na en sinusni val do frekvence 300-
350 Hz, kjer je frekvenca impulzov dosegla največjo vrednost. Glede na različen odklon 
laskov obeh senzil, sta bila fiziološka odziva obeh senzil pri tej razdalji verjetno nasičena. 
Po adaptaciji je senzila T1 ostala sklopljena 1-na-1 do 180 Hz, T2 pa do 80 Hz. Pri večjih 
razdaljah se je odziv T2 drastično zmanjšal oziroma je bil povsem odsoten, razen pri 300 Hz 
in to iz neznanega razloga. Zmanjšanje odziva T1 je bilo bistveno manj izrazito, vrh pa se je 
pričakovano pomaknil k nižjim frekvencam dražljaja. Morda bi bil odklon laska T2 večji od 
odklona laska T1 pri frekvencah višjih od 400 Hz, vendar pri teh frekvencah dražljaj ne 
izzove več značilne modulacije frekvence živčnih impulzov (Škorjanc, 2008; Šuštar, 2016). 
Senzile z daljšimi laski so praviloma bolj občutljive kot senzile s krajšimi laski, kar daje 
sistemu z različnimi senzilami širše dinamično območje (Shimozawa, 1984). Različna 
občutljivost je posledica mejne plasti zraka in mehanskih lastnosti čutilnih laskov (Barth in 
sod., 1993; Bathellier in sod. 2012), medtem ko ima fiziološki odziv senzil z različno dolgimi 
laski podobne lastnosti (Landolfa in Miller, 1995; Barth in Höller, 1999). Pri šuštarju se že 
na nivoju fiziološkega odziva kažejo velike razlike v občutljivosti senzil T1 in T2. Pri 
neposrednem odklanjanju čutilnega laska je ojačitev odziva T2 med 0,5 in 400 Hz približno 
dvakrat manjša od ojačitve odziva T1 (Šuštar, 2016). Prav tako je manjši odziv T2 na 
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trapezast dražljaj (Škorjanc, 2008). Mi smo pokazali, da je v sinusnem zračnem toku odklon 
laska T2 za en velikostni razred manjši od odklona laska T1. Ker se manjši občutljivosti na 
nivoju mehanskega in fiziološkega odziva seštejeta, je celokupna občutljivost senzile T2 na 
zračni tok izrazito manjša od občutljivosti T1. Senzila T2 se zato odzove šele pri zelo močnih 
zračnih tokovih, zaradi česar bi lahko imela funkcijo senzorja, ki sproži alarmni odziv živali 
(Šuštar, 2016).  
 
Razlika v odzivu senzil T1 in T2 v nasprotju s pričakovanji ne omogoča kodiranja frekvence 
dražljaja. Pri neposrednem odklonu laska so frekvenčne lastnosti proženja živčnih impulzov 
senzil T1 in T2 podobne. Pri nizkih amplitudah dražljaja je ojačitev odziva največja pri 40-
50 Hz. Pri večjih amplitudah se vrh ojačitve odziva razširi in pomakne k frekvenci 200 Hz 
pri T1 in 150 Hz pri T2 (Šuštar, 2016). Pri posrednem odklanjanju laska s sinusnim zračnim 
tokom ima odklon laska T1 izrazit vrh pri 40–50 Hz, medtem ko ima frekvenčna odvisnost 
odklona laska T2 zelo širok, neizrazit vrh pri 200 Hz. Glede na 2-krat krajši lasek senzile T2 
je takšna razlika pričakovana (Barth in sod., 1993). Kljub temu pri nobeni frekvenci od 0 do 
400 Hz odklon laska in fiziološki odziv senzile T2 ne presežeta odziva senzile T1. Pričakovali 
smo, da bo zaradi krajšega laska uglašenost mehanskega dela odziva T2 z višjimi 
frekvencami tako izrazita, da bo kompenzirala manjšo fiziološko občutljivost in bo fiziološki 
odziv T2 na sinusni tok pri višjih frekvencah večji kot odziv T1, a je pri vseh frekvencah 
bistveno manjši. Takšna razlika v frekvenčni uglašenosti senzil verjetno ne omogoča 
kodiranje frekvence dražljaja (Crook in sod., 2002).  
 
Relativen zamik med dražljajem in odklonom čutilnega laska oziroma fiziološkega odziva 
senzile smo ovrednotili z faznim zamikom. Posledica različnih faznih zamikov so različni 
časi živčnih impulzov, kar je lahko osnova za kodiranje lastnosti dražljaja. Do značilnih 
razlik v faznem zamiku med odkloni čutilnih laskov senzil je prišlo pri postavitvi zvočnika 
90° glede na antero-posteriorno os živali. Pri kotih 0° in 45° so bili fazni zamiki med 
membrano zvočnika in odklonom laska pri vseh senzilah podobni, pri kotu 90° pa se je fazni 
zamik med senzilami 5. in 6. člena zadka na kontralateralni strani razlikoval za 180°. Na 
strani zvočnika je bil enak kot pri 0°, na nasprotni strani, kjer so senzile ležale v "senci", pa 
enak kot pri postavitvi zvočnika nad živaljo. Do razlike je prišlo tudi pri senzili T1 7. člena 
zadka na kontralateralni strani, vendar so ti podatki zaradi ene same meritve nezanesljivi. 
Tudi pri fiziološkem odzivu je le pri postavitvi zvočnika -90° na antero-posteriorno os prišlo 
do drugačnega faznega zamika v primerjavi z ostalimi koti, saj je bila senzila na drugi strani 
šuštarja kot zvočnik. Ko je bil zvočnik nad živaljo, so bili fazni zamiki variabilni, vendar 
različni od zamikov pri drugih kotih. Pri večji razdalji zvočnika je prišlo do manjše 
spremembe faznega zamika, ki pa je bila pri vseh položajih zvočnika podobna. Frekvenčna 
odvisnost faznega zamika T2 je bila podobna pri kotih 0°, 45°, 90° in -45°, vendar drugačna 
od T1. Pri postavitvi zvočnika -90° in nad živaljo se zaradi prešibkega dražljaja senzile T2 ni 
odzvala. Pri nizkih frekvencah (manj kot 20 Hz) in visokih amplitudah dražljaja smo opazili 
različen fazni zamik med odzivom senzil T1 in T2 iz iste skupine na 5. členu, kadar smo 
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dražili pod kotom 0° in v dorzo-ventralni osi. Odziv senzile T1 ima v obeh primerih podoben 
fazni zamik, medtem ko se fazni zamik senzile T2 spremeni za 180°. Opazili smo tudi manjše 
razlike v faznem zamiku med odkonom laskov T1 na 5. členu pri draženju pod kotom 0° in 
med koti 45° in 90°. Razlika v faznem zamiku 10° pri frekvenci 100 Hz predstavlja 0,27 ms 
zamika na nivoju živčnih impulzov, kar je manj od časa trajanja posameznega živčnega 
impulza. Že tako majhen zamik pa morda zadošča za kodiranje smeri dražljaja. Muha vrste 
Ormia ochracea naprimer izkorišča mikrosekundne zamike živčnih impulzov 
kontralateralnih slušnih organov za določanje položaja plena s stopinjsko natančnostjo, 
vendar za to zaznavo uporabi povprečen odziv celotne populacije čutilnih celic (Mason, 
2001). Ker ima šuštar majhno število senzil, vsaka senzila pa le eno čutilno celico, tako 
majhnih zamikov verjetno ne zazna. 
 
Položaj zvočnika vpliva tudi na stopnjo oziroma hitrost odklona laska in posledično 
fiziološki odziv. Hitrost odklona laska senzil T1 na 5., 6. in 7. člena zadka je bila pri kotu 0° 
in 45° pri vseh senzilah podobna. Pri kotu 90° in položaju zvočnika nad živaljo pa je hitrost 
odklona laskov na 5. in 6. členu močno upadla. Hitrost odklona laska na 7. členu je bila 
najvišja pri kotu 45° in 90°, najnižja pa pri položaju zvočnika nad živaljo, kjer je bila vseeno 
večja od hitrosti laskov na 5. in 6. členu. Zanimivo je, da se ob stimulaciji od zgoraj vsi laski 
senzil T1 lateralnega roba vsaj delno odklanjajo v antero-posteriorni smeri, ki je pravokotna 
na smer zračnega toka, in da je amplituda odklona povsem primerljiva z amplitudo odklona 
pri draženju pod kotom 90°. Kot med laskoma senzile 5. in 7. člena je približno 50°, lateralni 
rob zadka je 7. členu bistveno manj izrazit, zato z zgornje strani ne senči laska. Te razlike se 
ujemajo tudi z razlikami v povprečni frekvenci živčnih impulzov pri različnih postavitvah 
zvočnika.  
 
Razlike v faznem zamiku kontralateralnih senzil zakodirajo smer zračnega toka. Iz opisanih 
razlik lahko sklepamo, da šuštar na podlagi faznih zamikov lahko ločil med dražljajem, ki 
prihaja iz leve ali desne strani in ostalimi dražljaji. Iz primerjave faznih zamikov fiziološkega 
odziva, je možno ločiti tudi dražljaj, ki prihaja od zgoraj, saj je faza senzil neusklajena. Poleg 
faznih zamikov je del informacije o smeri zakodiran tudi v intenziteti odziva. Intenziteta 
odziva se pri različnih smereh toka razlikuje med različnimi senzilami na ipsi- in 
kontralateralni smeri. Ločljivost verjetno izboljša še primerjava senzil iz različnih členov, a 
žal nimamo zanesljive meritve odziva senzil sedmega člena, ki so ležale v senci. Zaradi kota 
senzil T1 sedmega člena glede na glavno os živali pričakujemo, da pride pri tej senzili do 
zamika v fazi že pri kotu 45°. Pri močnejših dražljajih je informacija o smeri zakodirana tudi 
v razliki v fazi med senzilami različnih tipov.  
 
Senzile tipa T1 se odzovejo na utripanje kril muhe s sinhronim proženjem živčnih impulzov. 
Muha okoli sebe ustvarja nesimetrično tokovno polje, ki je odvisno od orientacije muhe in 
hitrosti leta. V tem polju so zastopane nizke frekvence in frekvenca utripa kril (Klopsch in 
sod., 2012). Če je muha med utripanjem kril pritrjena na fiksno mesto, pod seboj ustvarja 
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polje zračnih tokov, ki se stožčasto širi pod kotom 45°. Hitrost tokov za muho je dvakrat 
večja od hitrosti pred muho. Večina tokovnih komponent polja ima frekvenco med 0 in 70 
Hz. Na vrtinčenje tokov vpliva tudi bližina podlage. Stacionarna muha pod seboj ustvarja 
tudi simetrično zvočno polje, kjer prevladuje frekvenca utripa kril. Klopsch in sod., (2012) 
ugotavljajo, da je hitrost zračnih delcev v zvočnem polju na meji vzdražnega praga 
trihobotrijev pajka Cupiennius salei. Pajek naj bi bil sposoben zaznati frekvenco utripa kril 
šele na razdalji 3 cm. Fiziološki odziv senzil T1 in T2 5. člena zadka je bil največji, če je bila 
muha nad ali pred šuštarjem, pri čemer je bila obrnjena stran od njega. V slednjem primeru 
smo opazili odziv celo na razdalji 34 cm (24 cm stran in 24 cm nad). Značilna je bila 
nizkofrekvenčna modulacija frekvence impulzov. Modulacija je imela pri kontralateralnih 
senzilah T1 5. člena podoben časovni potek; če je bila muha v sagitalni ravnini šuštarja, v 
nobenem primeru pa ni prišlo do časovne korelacije med posameznimi impulzi različnih 
senzil. V frekvenci živčnih impulzov tudi nismo zaznali frekvence utripa kril. Če je bila 
muha za šuštarjem in je bila obrnjena proti njemu, je bila v odzivu najbolj izrazita frekvenca 
živčnih impulzov, ki je bila enaka frekvenci utripa kril. Vrh pri tej frekvenci smo zaznali 
celo na razdalji 10 cm, kar je bistveno dlje od ocen za pajka (Klopsch in sod., 2012). Proženje 
živčnih impulzov kontralateralnih senzil je bilo pri tem zelo sinhrono. Sinhronizacija bi 
lahko omogočala prepoznavanje prisotnosti muhe, ki je potencialni parazit (Groot in sod., 
2007). V nadaljnjih poskusih bi bilo smiselno testirati odziv na prosto letečo muho, saj je to 
bolj naravna situacija, tokovno polje pa se pri gibanju muhe skozi zrak lahko spremeni 
(Klopsch in sod., 2012). 
 
V magistrski nalogi smo torej pokazali, da sistem senzil šuštarja kljub majhnemu številu 
senzil lahko kodira smer in frekvenco dražljaja. Verjetno je natančnost kodiranja smeri 
manjša kot v primeru bolj kompleksnih sistemov senzil na cerkih žuželk in na nogah pajkov. 
Predvidevamo, da je število senzil pomembno za natančnost kodiranja smeri, še posebej pri 
šibkih dražljajih z nizko frekvenco, ki so ključni za uspešen pobeg pred plenilcem ali ulov 
plena (Rinberg in Davidowitz, 2003; Gnatzy in Kämper, 1990; Klopsch in sod., 2012; 
Klopsch in sod., 2013). Pri murnu pride v odvisnosti smeri dražljaja do sinhronega proženja 
impulzov pri različnih parih internevronov. Smerna ločljivost sinhronega odziva je dvakrat 
večja od odziva posameznega internevrona (Oak in Shimozawa, 2008). Časi živčnih 
impulzov internevronov so verjetno določeni s sumarično aktivnostjo enot njegovega 
celotnega receptorskega polja. Le pri receptorskih poljih, ki so najbolj izpostavljena 
zračnemu toku in ki imajo preferenčno ravnino odklona laskov poravnano z smerjo dražljaja 
, je sinhronizacija med posameznimi enotami v povprečju dovolj velika, da izzove sinhrono 
proženje impulzov pripadajočih internevronov. Pri šuštarju je zaradi manjšega števila senzil, 
kodiranje smeri na podlagi povprečevanja odziva posameznih enot omejeno. So pa senzile 
nedvomno zmožne zaznati in zakodirati frekvenco zračnega toka nekaterih letečih žuželk. 
Menimo, da je kodiranje dražljajev s frekvenco, ki signalizira prisotnost potencialnih 
parazitoidov, vedenjsko pomembno in zahteva nadalje fiziološke in vedenjske raziskave.  
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6 SKLEPI 
 
 Lateralne senzile šuštarja T1 so na vseh členih zadka nameščene pod pravim kotom 
na kutikulo. Posteriorno od 5. člena se kot med senzilami in antero-posteriorno osjo 
šuštarja manjša, ker je zadek zaobljen. 
 
 Senzile T2 so v frekvenčnem območju med 10 in 400 Hz bistveno manj občutljive na 
zračni tok kot senzile tipa T1, tako na nivoju čutilnega laska, kot na nivoju 
fiziološkega odziva. 
 
 Lasek senzile T1 doseže največjo amplitudo odklona pri frekvencah med 50 in           
60 Hz, amplituda nato z višjimi frekvencami relativno hitro upade. Odklon laska T2 
nima izrazitega vrha, največji odklon pa ima pri frekvencah okoli 200 Hz. Hitrost 
odklona laskov obeh senzil monotono narašča v celotnem območju do 400 Hz. 
 
 Pri kotu draženja 90° so jasne razlike v amplitudi in faznem zamiku odklona 
čutilnega laska med kontralateralnimi senzilami T1. 
 
 Fiziološka odziva senzil T1 in T2 na sinusni zračni tok, pri razdalji zvočnika 8 cm, se 
pred čutilno adaptacijo ne razlikujeta. Po adaptaciji je odziv senzile T1 izrazito večji 
od odziva T2. Z večanjem razdalje močno pade odziv senzile T2.  
 
 Frekvenca živčnih impulzov obeh tipov senzil je odvisna od smeri zračnega toka. 
Odziv je šibkejši, kadar je smer zračnega toka pravokotna na antero-posteriorno os 
šuštarja ali pa pravokotna na podlago. 
 
 Pri fiziološkem odzivu prihaja do razlik v faznem zamiku med membrano zvočnika 
in živčnimi impulzi, v odvisnosti od smeri zračnega toka. Fazni zamik je največji 
med kontralateralnimi senzilami T1 5. člena zadka, pri kotu draženja 90° glede na 
antero-posteriorno os. 
 
 Senzile T1 in T2 se odzovejo na zračne tokove, ki jih proizvede muha s utripanjem 
kril. T1 zazna muho na oddaljenosti do 34 cm. Na odziv senzil vplivata položaj muhe 
glede na šuštarja (pred, nad, za) in orientacija muhe, saj so zračni tokovi okoli muhe 
asimetrični. 
 
 Če je muha v sagitalni ravnini šuštarja, je odziv leve in desne senzile T1 5. člena 
zadka podoben. Če je muha obrnjena proti šuštarju, pride pri frekvenci utripa kril do 
visoke stopnje korelacije med posameznimi živčnimi impulzi leve in desne senzile.   
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7 POVZETEK 
 
V magistrskem delu smo primerjali odzive senzil šuštarja na sinusni zračni tok z različnimi 
časovno-prostorskimi lastnostmi. Zračni tok smo proizvedli z zvočnikom, ki smo ga umerili 
na konstantno hitrost membrane. S kamero smo posneli odklanjanje laska v zračnem toku. 
Iz posnetka smo izmerili kot in hitrost odklona ter fazo med odklonom in membrano 
zvočnika. Poleg tega smo izmerili tudi fiziološki odziv senzile na sinusni zračni tok. V ta 
namen smo razvili novo metodo registracije živčnih impulzov, ki je omogočala registracijo 
impulzov pri nepoškodovani živali, pri čemer ni ovirala zračnega toka v bližini senzil. 
Izmerili smo tudi fiziološki odziv na zračne tokove, ki jih z utripanjem kril proizvaja muha.  
 
Tako na nivoju laska, kot na fiziološkem nivoju, je senzila T1 v celotnem frekvenčnem 
območju med 10 in 400 Hz bistveno bolj občutljiva na zračni tok kot senzila T2. Ta 
ugotovitev nas je presenetila, saj smo pričakovali, da bo krajša senzila T2 bolje uglašena na 
visoke frekvence kot T1. Senzila T2 zaradi svoje manjše občutljivosti, mogoče sporoča 
šuštarju, da je v neposredni bližini prisotna nevarnost.  
 
Primerjava odklonov čutilnih laskov različnih senzil na sinusni zračni tok različnih smeri je 
pokazala, da sistem lateralnih senzil omogoča kodiranje smeri dražljaja. Smer je zakodirana 
v različnih faznih zamikih odklona laskov kontralateralnih senzil pri draženju pod kotom 
90° na antero-posteriorno os šuštarja. Poleg razlik v faznem zamiku pride do razlik v kotih 
odklona laska. Ta se pri različnih smereh zračnega toka razlikuje tudi med senzilami na 
ipsilateralni strani zadka. Podobne razlike smo pokazali tudi na nivoju fiziološkega odziva 
senzil 5. člena zadka. 
 
Senzile smo izpostavili še zračnemu toku, ki ga z utripanjem kril proizvede muha. Muhe so 
namreč potencialni zajedavci stenic, vemo pa, da lahko nekatere vrste žuželk s podobnimi 
sistemi filiformnih senzil zaznajo leteče zajedavske ali plenilske žuželke. Senzile T1 se 
odzovejo na muho na razdalji do  34 cm, T2 pa 20 cm. Odziv je odvisen od položaja in 
orientacije muhe glede na šuštarja. Če je muha obrnjena z glavo proti šuštarju, se senzile 
odzovejo na nizko-frekvenčne tokove in na oscilacije zračnih delcev, ki imajo frekvenco 
utripa kril. Slednje izzovejo pri kontralateralnih senzilah T1 sinhrono proženje živčnih 
impulzov s frekvenco utripa kril. Senzile frekvence utripa kril ne zaznajo v primeru, ko se 
muha nahaja nad šuštarjem ali pa je z glavo obrnjena stran od njega. Šuštar je torej sposoben 
zaznati prisotnost muhe na relativno veliki razdalji. 
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